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Wissenschaftliche Autoren und Kopierrecht 


Seit Jahren wird darüber diskutiert, ob die Entwick- 
lung des Kopierens urheberrechtlich geschützter 
Texte eine Änderung der Kopierbestimmungen er- 
forderlich macht. Auf Grund von Initiativen des 
Börsenvereins des Deutschen Buchhandels hat das 
Bundesjustizministerium ım Oktober 1980 einen 
Referentenentwurf veröffentlicht, der die Zahlung 
angemessener Vergütungen für das Kopieren ur- 
heberrechtlich geschützter Werke durch die Betrei- 
ber von Vervielfältigungsgeräten vorsieht. Dagegen 
hat sich u. a. der Deutsche Bibliotheksverband ge- 
wandt, der die wissenschaftlichen Autoren in einem 
Offenen Brief aufgefordert hat, gegen die geplante 
Neuregelung zu protestieren. Im einzelnen wird dar- 
in behauptet, eine Gesetzesänderung sei rechtlich 
nicht geboten, das Kopieren beeinträchtige nicht 
den Absatz wissenschaftlicher Literatur und die 
Vergütungspflicht werde eine Behinderung der wis- 
senschaftlichen Arbeit zur Folge haben. Darum liege 
eine Gesetzesänderung nicht ım Interesse der wis- 
senschaftlichen Autoren. 


Der Börsenverein des Deutschen Buchhandels sıeht 
sich veranlaßt, diese irreführenden Behauptungen 
des Deutschen Bibliotheksverbandes richtigzustel- 
len und deutlich zu machen, daß die Gesetzesände- 
rung gerade auch im Interesse der wissenschaftlichen 
Autoren liegt, für die die Erhaltung der wissen- 
schaftlichen Primärliteratur unverzichtbar ıst. 


1. Die Gesetzesänderung ist verfassungs- 
rechtlich geboten 


Nach ständiger Rechtsprechung des Bundesver- 
fassungsgerichts und des Bundesgerichtshofs um- 
faßt dıe Eigentumsgarantie des Art. 14 GG auch 
das geistige Eigentum, also das Urheberrecht. 
8 15 UrhG räumt dem Autor das alleinige Ver- 
vielfältigungsrecht ein. Einschränkungen dieses 
Rechts sind nur zum Wohle der Allgemeinheit 
und auch dann nur gegen Entschädigung zulässig. 
Die erwähnten obersten Gerichte haben wieder- 
holt festgestellt, daß Gesichtspunkte des Ge- 
meinwohls (Informationsfreiheit) Vervielfälti- 
gungen zum persönlichen und eigenen Gebrauch 
auch ohne Zustimmung des Rechtsinhabers er- 
forderlich machen können, daß dies aber nicht, 
wie bisher, vergütungsfrei erfolgen darf. Wenn 
nach Schätzungen und Hochrechnungen schon 
1978 in der Bundesrepublik Deutschland ca. 
5 Milliarden Kopien nach urheberrechtlich ge- 
schützten Texten hergestellt wurden, die sich an- 
gesichts der enormen Wachstumsraten in diesem 


Bereich bis heute weiter erheblich erhöht haben, 
spricht der Referentenentwurf mit Recht von 
einer neuen Nutzungsart der Werke, an denen der 
Rechtsinhaber auf Grund der verfassungsrecht- 
lichen Eigentumsgarantie angemessen zu beteili- 
gen ıst. Der Gesetzgeber will und muß mit seinem 
Entwurf diesen verfassungswidrigen Zustand be- 
seitigen. 


Die wissenschaftliche Literatur 
ist gefährdet 


Die Auflagen wissenschaftlicher Zeitschriften 
und Monographien sind durch das Kopieren ent- 
scheidend zurückgegangen, wobei die öffentliche 
Hand diese Entwicklung durch Kürzung der Bib- 
liotheksetats noch fördert. Zwar würde nicht 
jedes Buch und jede Zeitschrift, aus denen kopiert 
wird, gekauft, aber daß diese technischen Mög- 
lichkeiten den Absatz wissenschaftlicher Litera- 
tur beeinflussen, lag für den Bundesgerichtshof 
schon 1955(!) „so klar zutage, daß dafür kein 
Beweis erbracht zu werden brauchte‘ (BGHZ 
18/44). Im übrigen gingen zwischen 1965 und 
1976 bei mehr als der Hälfte der wissenschaftli- 
chen Zeitschriften und Fachzeitschriften die Auf- 
lagen um 31% zurück, und das trotz der Verviel- 
fachung des Leserpotentials in dieser Zeit. Der 
Auflagenrückgang führt zwangsläufig zu höheren 
Preisen, wodurch wiederum der Anreiz zum Ko- 
pieren noch größer wird. 


Wenn diese Entwicklung nicht aufgehalten wird, 
haben viele wissenschaftliche Zeitschriften und 
Monographien keine Überlebenschance mehr. 
Die Wissenschaftler würden damit Publikations- 
möglichkeiten, der wissenschaftliche Nachwuchs 
Informationsmöglichkeiten verlieren, auf die sie 
dringend angewiesen sind. Die nach dem Entwurf 
von den Gerätebetreibern zu zahlenden Vergü- 
tungen sollen darum den Rechtsinhabern einen 
gewissen Ausgleich für die Nutzung ihres geisti- 
gen Eigentums geben und dadurch die Voraus- 
setzungen für die Erhaltung der wissenschaftli- 
chen Primärliteratur schaffen. 


. Die Gesetzesänderung behindert nicht die 


wissenschaftliche Tätigkeit 


Der Gesetzentwurf behält die bestehende Ver- 
vielfältigungsfreiheit im wesentlichen bei. Darum 
wird die wissenschaftliche Tätigkeit in keiner 


Weise behindert. Soweit die Benutzer von den 
Gerätebetreibern mit geringfügigen Vergütun- 
gen belastet würden, müßte das auch für die 
wissenschaftlichen Autoren akzeptabel sein - in 
jedem Fall wäre dies das kleinere Übel gegenüber 
der jetzt bestehenden Gefährdung der wissen- 
schaftlichen Literatur. Für das praktische Eir- 
zugsverfahren können und müssen zwischen den 
Verwertungsgesellschaften einerseits und den 
Bibliotheken und wissenschaftlichen Instituten 
andererseits Modalitäten vereinbart werden, die 
den Verwaltungsaufwand auf ein Minimum be- 
schränken. 


Die vom Deutschen Bibliotheksverband behauptete 
Divergenz der Interessen zwischen Verlegern und 
Autoren besteht nicht: Tatsächlich liegt dıe Novel- 
lierung des Urheberrechtsgesetzes genauso ım In- 
teresse der wissenschaftlichen Autoren wie der Ver- 
leger. Die Erhaltung der Primärliteratur ist für jeden 
Wissenschaftler und den wissenschaftlichen Nach- 
wuchs unvergleichlich wichtiger als dıe Belastung 
mit minimalen Zahlungen für das Anfertigen der 
Kopien. Es wird ja auch widerspruchslos für die 


technische Herstellung der Kopien sowie für alle 
anderen Arbeitsmittel, deren sich der Wissenschaft- 
ler bedient, bezahlt. Deshalb ist es nicht einzusehen, 
daß die Leistungen der Autoren und Verleger ge- 
rınger bewertet werden sollen. Wie Wissenschaftler, 
die als Autoren und Herausgeber wissenschaftlicher 
Zeitschriften mit der angesprochenen Problematik 
vertraut sind, über diese Fragen denken, geht aus 
einem an den Deutschen Bibliotheksverband gerich- 
teten Brief eines Lehrstuhlinhabers hervor, der sich 
u.a. wie folgt äußert: 


„Als wissenschaftlicher Autor und als Herausge- 
ber einer wissenschaftlichen Zeitschrift in Sorge 
um den Fortbestand unseres schriftlichen wissen- 
schaftlichen Kommunikationswesens, lege ich 
größten Wert auf eine Einschränkung des Xero- 
kopierens, lege ich größten Wert auf Erhöhung der 
Kosten all der Kopierverfahren. Ich lege ferner 
Wert darauf, daß — ahnlich wie bei Tonbändern 
und Tonbandageräten — Verlage und Autoren aus 
den Kopierkosten Einnahmen erzielen.‘ 


Dem ist nichts hinzuzufügen. 


Frankfurt am Main, ım März 1982 
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Schwimmen, Starten vom Wasser und Orientierung 


einheimischer Fledermäuse 


Von A. Koıs 


Lehrstuhl für Biologie, Universität Bamberg 


Eingang des Ms. 25. 4. 1983 
Abstract 


Swimming, starting from water and orientation of native bats 


When bats are swimming the front part of the body is moved to and fro with each wingstroke between 
an angle of 15 to 40° to the surface of the water. Only the 2nd, 3rd and the 4th phase of the five phases 
of the wing motion bring positive effects. Soaring up from the water is for several animals very 
exhausting, but the less for the small ones; weakened or soaked animals are able to swim, but not to 
soar up. The swimming speed of Myotis myotis is 0.5 m/s at most, of Myotis bechsteini 0.3 m/s. The 
maximal number of wingstrokes wıth Myotis myotis is 8.5/m with Myotis bechsteini 16/m. 

When swimming the orientation takes place as well visually as acoustically. Supersonic sounds are 
only emitted between the single wingstrokes. It is noticeable that with Rhinolophus ferrumequinum 
when their eyes are pasted over the number of sounds is increased from 3 to 4, without modification of 
their length and frequency. With Plecotus auritus the number of sounds remains constant, however 
their length increases from 1 ms to 1.8 ms, while the frequency decreases from 44 of 60 kHz to 
36 kHz. The animals are able to perceive the structure of the shore even with pasted over eyes. 


Einleitung 


Das Schwimmen ist wohl eine Fähigkeit aller Säuger und damit auch der Fledermäuse. 
Ryserg (1947) hat bereits 15 europäische Arten angeführt, die beim Schwimmen beobach- 
tet wurden. Die Schwimmbewegungen entsprechen jedoch nicht denen von Säugern, die 
abwechselnd die linke und rechte Vorderextremität nach vorne bewegen, sondern denen 
des Menschen beim Brustschwimmen, wobei beide Arme gleichzeitig nach vorne bewegt 
werden. Die jetzigen Untersuchungen sollen hauptsächlich einen Einblick in die Technik 
und in die Geschwindigkeit des Schwimmens, in den Vorgang des Auffliegens vom Wasser 
und die Art der Orientierung geben. 


Material und Methode 


Die Fortsetzung der Versuche zum Problem des Schwimmens (Kos 1972a, b) erfolgte wiederum 
z. T. im Freien in einem Teich, z. T. im Labor in einer Zinkwanne (125 X 60 cm). Die Tiere wurden 
dabei von Hand aus ins Wasser gesetzt, die Flügelschläge gezählt, mit einer Stoppuhr die Zeit 
festgehalten und die durchschwommene Strecke abgemessen. Dabei wurden Foto- und Filmaufnah- 
nen gemacht sowie Ultraschallaute auf Tonband aufgenommen und in den Hörbereich transponiert. 
Zur Ausschaltung des Gesichtssinnes bei den Orientierungsversuchen wurden die Augen bisweilen 
nit einem Spezialkleister verklebt. An Versuchstieren wurden verwendet: Barbastella barbastellus, 
Myotis myotis, Myotis bechsteini, Nyctalus noctula, Plecotus auritus, Pipistrellus pipistrellus sowie 
Rhinolophus ferrumequinum. 
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Ergebnisse 
Schwimmen 


Beim Schwimmen machen die Fledermäuse mit den Flügeln Bewegungen, die wohl 
Ähnlichkeit mit den Flugbewegungen haben, jedoch nur in der Horizontalen ausgeführt 
werden. Hierbei sinkt die vordere Körperpartie bis zur Flughaut ins Wasser ein, die hintere 
und das Uropatagium werden meist vom Wasser überspült. In der 1. Phase der Schwimm- 
bewegungen werden beide Flügel gleichzeitig außerhalb des Wassers über die Kopfhöhe 
hinaus nach vorne geschlagen, wodurch eine halbkreisförmige Figur entsteht, an deren 
tiefster Stelle der Kopf sitzt. In der 2. Phase schlagen die Flügel bereits auf das Wasser auf, 
beginnen sich etwas auszustrecken und nach hinten zu bewegen, wobei das Propatagium ın 
das Wasser eintaucht. In der 3. Phase breiten sich die Flügel noch weiter aus und werden 
kraftvoll nach hinten bewegt. In der 4. Phase beginnt das Mausohr die Flügel anzuziehen 
und vom Wasser abzuheben. In der 5. Phase werden die Flügel außerhalb des Wassers fast 
völlig zusammengeklappt und in Körpernähe nach vorne bewegt. Das Uropatagium ist 
während des Schwimmens, mit Ausnahme der 5. Phase, zwischen den Hinterbeinen 
gespannt und wird in geradliniger Fortsetzung des Körpers gehalten. In der 3., weniger in 
der 2. und 4. Phase, erfährt das Tier einen kräftigen Vor- und Auftrieb, während die 
übrigen Phasen keinen positiven Fffekt erzeugen. 

Dieser Modus des Schwimmens gilt hauptsächlich für das Mausohr und seine nächstver- 
wandten Arten, doch treten auch gewisse Variationen auf. Sinkt z. B. Plecotus auritus 
verhältnismäßig tief ins Wasser ein, während Barbastella barbastellus mit wenig ausgebrei- 
teten Flügeln sehr hastig schwimmt. Alle Arten vermögen zudem die Richtung des 
Schwimmens rasch zu ändern, wobei sie nur mit einem Flügel schlagen, während der 
andere mehr oder weniger, je nach dem Grad der Richtungsänderung, untätig bleibt. 


Zahl der Flügelschläge und Schwimmgeschwindigkeit 


Die Zahl der übrigens bei allen Arten geräuschvollen Flügelschläge wurde bei schwimmen- 
den Tieren von zwei Personen gezählt und die durchschwommene Strecke gemessen. Es 
wurde Wert darauf gelegt, daß die Länge der Strecke wenigstens einen Meter betrug. 
Erwartungsgemäß varıierte die Zahl der Flügelschläge mit der Größe der Tiere. So betrug 
ihre Zahl bei Myotis myotis 8,5 Schläge pro Meter, bei der bedeutend kleineren Myotis 
bechsteini dagegen 16 Schläge pro Meter. 

Zur Feststellung der Schwimmgeschwindigkeit wurden Weg und Zeit gemessen bzw. 
mit der Stoppuhr festgehalten. Auch hier ergaben sich bei verschieden großen Tieren 
erhebliche Unterschiede. So durchschwammen Myotis myotis ca. 0,5 m/s, Myotis bechsteini 
dagegen nur ca. 0,3 m/s. 


Auffliegen vom Wasser 


Das Auffliegen vom Wasser ist für eine Fledermaus meist ein anstrengendes Unternehmen. 
Beim Mausohr waren hierzu bis zu 6 Flügelschläge notwendig, während andere Arten wie 
Rhinolophus ferrumequinum (Abb. 1a-c), Plecotus auritus, Myotis bechsteini bereits mit 
2-3 Flügelschlägen starten konnten. War das Wasser handwarm, so blieben die Tiere mit 
ausgestreckten Flügeln nicht selten kurze Zeit auf dem Wasser liegen, tranken und flogen 
erst dann auf. Mitunter rüttelten sie kurz über dem Wasser, ließen sich nochmal nieder und 
flogen erneut auf. Tiere mit durchnäßtem Fell, Jungtiere bzw. geschwächte oder ermüdete 
Tiere konnten zwar schwimmen, aber nicht vom Wasser auffliegen. Aus diesem Grunde 
mißlang auch so mancher Startversuch. 

Beim Auffliegen vom Wasser wurden die Flügel voll entfaltet und senkrecht so kraftvoll 
in das Wasser geschlagen, daß sie sich unter dem vorderen Bereich des Körpers stark 


Abb. 1. Aufflugphase von Rhinolophus ferrumequinum. Von oben nach unten: ruhig im Wasser 
sitzend — Flügel über die Kopfhöhe nach vorne geschlagen — Flügel richten vordere Körperpartie auf, 
ihre Enden sind flossenartig verbreitert 
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näherten und diesen fast senkrecht aufrichteten. Die noch eingetauchten Flügelenden 
bekamen bei Rhinolophus ferrumequinum ein flossenartiges Aussehen (Abb. 1c). Weitere 
Flügelschläge, die das Tier voll in der Luft weit ausholend ausführte, zogen den hinteren 
Bereich des Körpers aus dem Wasser, brachten das Tier in eine mehr waagerechte Lage und 
ermöglichten so den Abflug. Die Schwanzflughaut machte die Bewegungen der Flügel 
durch Hoch- und Tiefklappen mit. Allerdings verlief der Aufflug je nach Art, Individuum 
und Situation recht unterschiedlich. 


Orientierung 


Zahlreiche Versuche ergaben, daß die Tiere beim Schwimmen regelmäßiger als außerhalb 
des Wassers, also fast bei jedem Flügelschlag, jeweils in der 5. Phase, Ultraschallaute 
abgaben. Die Laute, die außerhalb des Wassers sehr unregelmäßig waren, konsolidierten 
sich beim Schwimmen, insbesondere mit verklebten Augen, erheblich (Abb. 2 u. Tab.). 


Plecotus auritus 


Außerhalb des Wassers 


Abb. 2. Schematische Darstel- 

lung der sich konsolidieren- 

den Ultraschallaute zwischen 

den Flügelschlägen. Dünne 

ATI IITE LIU UETLETTEL DETL ERTL ITTE DIT IT Striche — Einzilauneldige 
Striche = Flügelschläge 


Schwimmend, Augen nicht verkiebt 


Schwimmend, Augen verklebt 


Auch die Länge und die Frequenz der Laute erfuhren meist markante Veränderungen. Die 
Zahl der Laute pro Flügelschlag betrug außerhalb des Wassers bei Rhinolophus ferrum- 
equinum 1-3, bei den Vespertilioniden 1-20. Diese verringerte sich jedoch beim Schwim- 
men mit freien und verklebten Augen, auch bei letzteren, auf 1-5 Laute. 


Daten einzelner Ultraschallaute bei gleichem Sachbezug, jedoch verschiedenen Situationen 


A Außerhalb des Wassers 


Rhin. ferrumequinum Myotis bechsteini Myotis myotis Plecotus auritus 


Zahl der Laute/Flügel- 1-3 6-20 5-20 1-20 
schlag meist 1 meist 9 

Länge eines Lautes 32 ms 1,5 ms 1-3 ms 1 ms 

Frequenz eines Lautes 83 kHz 44-60 kHz 35-70 kHz 44-60 kHz 


B Schwimmend, Augen frei 


Zahl der Laute/Flügel- 1-5 14 1-3 1-5 
schlag meist 3 meist 1 meist 1 meist 3 

Länge eines Lautes 13 ms 3 ms 2,5 ms 1 ms 

Frequenz eines Lautes 83 kHz 32-44 kHz 36-70 kHz 44-60 kHz 


C Schwimmend, Augen verklebt 


Zahl der Laute/Flügel- 34 1 1-3 1-5 
schlag meist 4 meist 1 meist 3 

Länge eines Lautes 15 ms 3 ms 2,5 ms 1,8 ms 

Frequenz eines Lautes 83 kHz 32-44 kHz 32-64 kHz 28-36 kHz 
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Die Länge der Laute betrug bei Rhinolophus ferrumequinum außerhalb des Wassers 
meist 32 m/s, beim Schwimmen mit freien und verklebten Augen jedoch 13 bzw. 15 m/s. 
Bei den Vespertilioniden erhöhte sich die Länge der Laute beim Schwimmen mit freien und 
verklebten Augen bei Myothis bechsteini von 1,5 auf 3 m/s und bei Plecotus aunritus, jedoch 
nur mit verklebten Augen, von 1 auf 1,8 m/s. 

Die Frequenz der Laute entsprach bei Rhinolophus ferrumeguinum immer der des 
Ortungslautes von 83 kHz. Bei den Vespertilioniden, so bei Plecotus auritus, fiel der starke 
Abfall der Frequenz von 44-60 kHz auf 28-36 kHz besonders auf. Die übrigen Arten 
wiesen eine durchgehende Schwankungsbreite mit durchschnittlich 32-64 kHz auf. 

Eine Ausnahme machte Nyctalus noctula, die nur bei verklebten Augen schallte. 
Erreichte sie das Ufer oder den Beckenrand, so stellte sie das Schallen sofort ein. 

Versuche mit Rhinolophus ferrumequinum und Myotis myotis zeigten, daß die Tiere mit 
verklebten Augen in der Lage sind, den nächstliegenden Beckenrand zu orten und 
anzuschwimmen. Sie vermochten glatte Ufermarkierungen, die sie beim Näherkommen 
mieden und parallel zu ihnen schwammen, von rauhen Markierungen, die sie anschwam- 
men und daran hochkletterten, sicher zu unterscheiden. Auch eingebaute Inseln wurden, 
besonders von ermüdeten Tieren, angeschwommen. 


Diskussion 


Die Schwimmversuche haben gezeigt, daß alle einheimischen Arten schwimmen können, 
wie bereits EISENTRAUT (1937) und RyBErG (1947) vermuteten. Da so manches ins Wasser 
gesetzte Tier nicht sofort wegschwamm bzw. aufflog, kommt dadurch zum Ausdruck, daß 
das Wasser für Fledermäuse kein fremdes Element ist. Trotzdem suchen sie dieses nur zum 
Trinken, nicht aber zum Baden auf. Gelegentlich nehmen sie jedoch Insekten beim 
niedrigen Überfliegen des Wassers von dort auf. 

Es ist überraschend, daß die Vorderextremitäten, erst zu Flügeln umfunktioniert, sich 
auch als Ruder bestens geeignet erweisen. Die Flügel werden dabei in Bahnen geführt, die 
eine optimale Übertragung der Muskelkraft (SCHLOSSER-STURM 1982) auf die Arme 
gewährleisten. Die maximale Schwimmgeschwindigkeit mit 0,5 m/s bei Myotis myotis ist 
immerhin sehr beachtlich. In der mit der Größe der Tiere zunehmenden Geschwindigkeit 
und mit der sich verringernden Zahl der Flügelschläge pro Meter spiegelt sich die 
Korrelation zwischen Flügelgröße und Schwimmgeschwindigkeit wider. 

Die Variationen des Startens vom Wasser, im einfachsten Falle ein Flügelschlag, der ein 
Tier vom Wasser hochspringen läßt, während der zweite Schlag bereits den Abflug 
einleitet, bis hin zu dem alle Kraft benötigenden, schwierigen Aufflug mit etwa 6 Schlägen, 
weisen zahlreiche Übergänge auf, die sich selbst noch individuell feststellen lassen. 
Während das behende Hochspringen in waagerechter Körperlage vorwiegend bei kleinen 
Arten anzutreffen ist, findet sich der länger dauernde Aufflug bei den großen Arten. Hier 
richten die beiden ersten Schläge den Körper im Wasser auf, der anschließende Rüttelflug 
zieht auch den hinteren Teil des Körpers aus dem Wasser, und das Tier fliegt mehr ın die 
Horizontale übergehend mit anschließendem Ruderflug ab. 

Wie im freien Flug orientieren sich die Fledermäuse auch beim Schwimmen optisch und 
akustisch. Obwohl die Ultraschallaute beim Schwimmen ausschließlich der Ortung dienen, 
weisen die meisten gegenüber den Lauten außerhalb des Wassers doch eine Reihe von 
Änderungen (Tab.) auf. Bei den Vespertilioniden wird die Zahl der Laute pro Flügelschlag 
kleiner, die Länge der Laute nimmt zu, ihre Frequenz dagegen wird niedriger. Demgegen- 
über verkürzt sich bei Rhinolophus ferrumequinum die Länge der Laute um die Hälfte. Die 
nur bei verklebten Augen auftretende Verlängerung der Laute bei Plecotus auritus von 
1 auf 1,8 m/s spiegelt den optischen Anteil dieser Art bei der Orientierung wider. 

Diese Änderung der Ortungslaute beim Schwimmen muß als optimale Anpassung an 
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eine völlig andere Situation angesehen werden, die die Fledermäuse befähigt, Form und 
Gestalt der Uferbegrenzung genau zu erkennen, was von lebenswichtiger Bedeutung sein 
kann. Doch all dies schließt nicht aus, daß Tiere, die z. B. in ein Becken mit glattem Rand 
geraten, auch ertrinken können, wenn sie aus irgendeinem Grund keine Möglichkeit zum 


Auffliegen haben. 


Zusammenfassung 


Beim Schwimmen erweisen sich die beiden Flügel als ausgezeichnete Ruderorgane, die gleichzeitig 
und gleichsinnig betätigt werden. Der Körper der Fledermäuse bildet mit der Wasseroberfläche einen 
Winkel von 15 bis 40°, wird mit jedem Flügelschlag auf- und abbewegt und erweckt dadurch den 
Eindruck des Hüpfens auf dem Wasser. Das Uropatagium wird in geradliniger Fortsetzung des 
Körpers unter Wasser gehalten. 

Von den 5 Phasen der Schwimmbewegung bringen nur 3 positive Effekte. Die Geschwindigkeit 
des Schwimmens nimmt mit der Größe der Tiere zu, die Zahl der Flügelschläge pro Meter dagegen ab. 
Bei Richtungsänderungen hält ein Flügel, dem Grad der Änderung entsprechend, mehr oder weniger 
lange still. 

De Starten vom Wasser ist meist sehr anstrengend, weshalb bis zu 6 Flügelschläge nötig sein 
können. Geschwächte, ermüdete oder Jungtiere vermögen nicht vom Wasser aufzufliegen. Das 
Schwimmen bzw. Auffliegen vom Wasser dient prımär der Rettung des Lebens. 

Die Orientierung während des Schwimmens erfolgt optisch und akustisch. Ultraschallaute werden 
fast regelmäßig in der 5. Phase der Schwimmbewegungen abgegeben. Die Änderung der Ultraschall- 
laute in bezug auf ihre Länge, Zahl und Frequenz ermöglicht den Fledermäusen, Form und Gestalt des 
Ufers genau zu erkennen. 
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Studying bat echolocation signals using ultrasonic detectors % 


Introduction 


Man is no longer limited by his senses when studying natural phenomena. For example, we 
can “hear” ultrasound (frequencies above 20 kHz) by using special electronic detectors. 
Many terrestrial anımals, especially rodents and bats, use ultrasound for orientation and 
communication (SALES and PyE 1974). Bats can orient, detect, and catch prey in total 
darkness using only the echoes of their ultrasonic crıes (GRIFFIN 1958; SCHNITZLER 1978). 
Here we will describe two relatively inexpensive ultrasonic detectors that can be used for 
studying bat acoustic behavior, especially in the field. 

Insectivorous bats continuously emit ultrasonic cries while flying. The cries are from a 
few ms up to several tens of ms long. Bats use frequency modulated (FM) sounds as well as 
constant frequencies (CF) depending on the species and situation. The cries can contain 
more than one harmonic. Sequences of bat cries can be divided into three portions (Fig. 1). 
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Fig. 1. Bat cries recorded simultaneously using a divide-by-ten detector (trace 1) and a high speed tape 

recording system (trace 2). Trace 2 shows the amplitude structure of a series of cries from P. 

pipistrellus during insect catchıng recorded indoors. $Sshows cries from the search phase, A shows cries 

from the approach phase and 7 shows cries in the terminal buzz emitted just prior to capture. The 
arrows indicate echoes. Note that the detector signal has a constant amplitude 


Searching or cruising cries have the longest durations and lowest repetition rates (S ın 
Fig. 1). When a bat detects an insect, the cries become shorter and are emitted at a higher 
repetition rate. We call this the approach phase (A in Fig. 1). The third phase ıs the terminal 
“buzz”, which the bat emits just prior to capturing the prey. The terminal buzz contains 
the shortest cries (as short as 500 us in some species) coming at the highest repetition rates 
(as high as 200 per s) (T in Fig. 1). (For a recent review of bat echolocation see BusnELL and 
Fıs# 1980.) 

Field studies are crucial to our understanding of bat echolocation. Our knowledge 
about the acoustic behavior of bats in the field is limited, but interest ın field studies is 
increasing (SIMMONS et al. 1979a; AHLEN 1981; MıLLER and DEGN 1981). 

The acoustic signals of bats are best studied using a high speed magnetic tape recorder, 
precision microphones and a computer for analyzing the recordings. Needless to say, such 
equipment is expensive. The tape recorder can be bulky and sometimes inconvenient to use 
in the field. Ultrasonic detectors are much cheaper and they can provide general informa- 
tion about acoustic behavior, especially species differences and acoustic behavior ın 
relation to the environment. 


Apparatus 


Two types of ultrasonic detectors are available. One employs a superheterodyne system 
while the other divides the incoming signal by ten, a so-called divide-by-ten detector. The 
superheterodyne system employs a tunable filter and a series of fixed (comb) filters 
covering the frequency range used by most bats (10 kHz to 180 kHz). When the device is 
tuned near to a frequency in the bat’s cry an audible beat note is generated. A 
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superheterodyne ultrasonic detector is commercially available from QMC Instruments 
Ltd., 229 Mile End Road, London El 4AA, England. 

The divide-by-ten detector was first developed by us (see ANDERSEN and MILLER 1977). 
The device produces one cycle at the output for every ten cycles at the input for frequencies 
from 15 kHz to 150 kHz. The output (1.5 kHz to 15 kHz) can be heard and recorded on 
conventional tape recorders. Since the microphone is designed for audible frequencies we 
use an adjustable “digital” filter to set the lower frequency limit at 15 kHz. The upper 
frequency limit is determined by the sensitivity of the microphone. The frequency/time 
structure of the original signal (cry) is translated rather accurately by the detector (Fig. 2). 
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Fig. 2. Frequency structure of bat cries recorded in the field. Spectrographs (2) show harmonics in 
some cries. Note that the detector signals as analyzed with a period meter (1) show only the first 
harmonic. (From MiLLErR and DEcn 1981, with permission) 


Trace 2 shows spectrographs of cries from Eptesicus serotinus and Nyctalus noctula. Trace 1 
shows the same cries recorded (simultaneously) via the detector and analyzed for fre- 
quency content (using a period meter). Only the most intense frequency components are 
divided (here the first harmonic). The instruments faithfully reproduces cry durations and 
repetition rates. This is shown in Fig. 1 where recordings from a pipistrelle bat (Pipistrellus 
pipistrellus) were made simultaneously using a divide-by-ten detector (trace 1) and a high 
speed tape recording system. Information regarding sound intensity is lost (compare traces 
j-and 2 ın Bio’ 1). 

An up-to-date circuit diagram is shown in Fig. 3 and a component list ıs given in the 
Table. We use inexpensive electret transducers as microphones. The microphone amplifier 
(IC, in Fig. 3) should be assembled in the microphone holder. The microphone should be 
mounted on a thin holder to minimize disturbance of the sound field. The overall 
sensitivity of the detector (using the CA 2889 electret microphone) is typically about 54 dB 
sound pressure level (SPL) (20 kHz to 60 kHz) and about 70 dB SPL (70 kHz to 120 kHz) 
when the sensitivity is set just above the noise level. (SPL is referred to 20 uPa, which is 
about the threshold of human hearing at 2 kHz.) The transducer can be made 4 to 6 dB 
more sensitive (50 to 140 kHz) by removing the protective disk covering the membrane of 
the electret microphone. By throwing a switch one can record voice notes (IC,. in Fig. 3). 
A divide-by-ten detector is commercially available from WESTEC Services, Inc., 3211 
Fifth Avenue, San Diego, California, 92103, USA. 
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The simplest way to analyze 
recordings made with a divide- 
by-ten detector is to use an os- 
cilloscope and measure relevant 
parameters directly. However, 
we use a computer to analyze 
recordings. The program pro- 
duces a plot similar to a histo- 
gram where the ordinate of 
each dot represents the recip- 
rocal of the time interval be- 
tween two consecutive cycles of 
the (divided) cry (Fig. 5). A 
number above a cry indicates 
the duration in ms and a 
number below and between 
two cries indicates the interval 
between the cries in ms. The 
program “condenses” informa- 
tion by not using a time axis. 
(The cry is slightly distorted ın 
the process.) We have also used 
a period meter to analyze cries 
(Fig. 2 trace 1). A circuit diag- 
ram for a period meter and a 
review of apparatus for study- 
ing anımal ultrasound can be 
found in SImmons et al. 
(1979). 


Use of ultrasonic detectors 


Recordings via ultrasonic de- 
tectors cannot substitute for ac- 
tual recordings of animal ul- 
trasounds. Nevertheless, useful 
information can be obtained, 
but one must be aware of cer- 
tain limitations. These can be 
illustrated by considering each 
parameter of the bat’s signal. 

Cry repetition rates are re- 
produced by both types of de- 
tectors. 

The maximum error in the 
duration of a cry is 9 cycles for 
the divide-by-ten detector. This 


error is maximum at 15 kHz, 


Fig. 3. Circuit diagram of a divide- 
by-ten detector. The components 
are given in the table 


Sr ShhhhhH 


e2 


c 
Vcec mike 


C3 


10 L. A. Miller and B. B. Andersen 


Table 


Component lıst 


Resistors Capacitors 
Ri 1.8K 1V8W RP, 47K VAaW CI#5 2.2 MEI tental 
R2 +3 100 K V8W 2489 1InF 
R4 1M 1V8W RT, 10K- VAW. & 1.5MF _ tental 
R5 15K VER. .RTD 10K VA 
R6+8 100 K 1/4 W RT, 100K 1V4AW C6 680 pF 
R7 1.8K 1V4aW 7 1.5 MF 
R9T 12 Fr+14 Z2DIR 1/74 W C10 33 MF 
R10 10K 14W C11+14 220 pF 
R11+13 120 K 1/4 W C12 2.2’nt 
R15 2:2.R 174W C13 Inf 
R16 220 ohm 1/4 W GIS: 17 68 nf 
R17 4.7 K C16 680 nf 
R18 470 E134-19 3.3 MF 
R1I 1M C21 In 
C20 4.7n 


Diodes 
D1 IN 4001 


Transıstors 
Ak BC108c 
1? 2N4302 


Integrated circuits 

IeC1 abe CA3600E 

IC 2 ab CA3600E 

IC 3 SN74LS13 
IC 4 SN74LS90 
IC:5 SN74LS123 
IC 6 LM78L05 


Microphone 
CA 2889, Knowles Electronics Ltd., Victoria Road, Burgess Hill, RH15 9LP, Sussex, England. 


superheterodyne detector, the situation is somewhat more complicated. The instrument 
must be tuned to the center frequency of the cry. For an FM signal the change of frequency 
must fall within the band width of the built in filter. Fig. 4 shows simultaneous recordings 
from a divide-by-ten detector (trace 2) and a superheterodyne instrument (trace 1) made on 
a stereo cassette tape recorder. In Fig. 4A (E. serotinus cry) the durations are comparable 
for acry with a slow frequenc sweep. But in Fig. 4B (Myotis daubentoni cry) the duration 
is much shorter when recorded with the superheterodyne detector. This may be due to the 
rapid frequency sweep typical of this species. 

The divide-by-ten detector accurately translates the frequency/time structure of the 
most intense components of the original cry (Figs. 2A,, 2B,, 4A, and 4B,). The signals must 
be recorded for later analysis. One can determine the frequency structure fairly accurately 
with the superheterodyne detector, provided that the instrument is not overloaded by 
intense cries. Frequency determinations must be done during observations when using a 
superheterodyne detector, since recordings contain no frequency information that can be 
related to the cry (Fig. 4A, and 4B,). 

Information on intensity is lost in the divide-by-ten detector (see Fig. 1). The 
superheterodyne detector retains information on relative intensities. However, accurate 
measurements of sound intensity are difficult in the field. Microphone directionality, the 
directionality of the bat’s sound emission, and the attenuation of ultrasound in air all 
contribute to the problem. Even the relative intensities of harmonics in a single cry are 
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A " Fig. 4. Sımultaneous record- 


ll) . 2 _ ings of bat cries using a super- 
heterodyne detector (trace 1) 
and a divide-by-ten detector 
(trace 2). A shows a cry from 


————— | E. serotinus and Bshowsacry 
B from M. daubentoni. Note 


ı that the superheterodyne sig- 
—ud 2 nal contains no frequency in- 
| formation related to the actual 

cry. Cry durations are compa- 


- : rable in A but not in B (see 
4 msec text) 


distorted unless the microphone and holder are small with respect to the wavelength of 
sound. This is usually not the case. All of these factors make it difficult to interpret 
intensity information. 

The distance at which a bat can be detected is a function of the intensity of the cry and 
the sensitivity of the detector. The noctule bat (N. noctula) can be detected at about 30 m 
using the divide-by-ten detector, and at about 100 m when using a superheterodyne 
detector with narrow band tuning. The superheterodyne detector is about 20 to 30 dB 
more sensitive than the divide-by-ten detector, owing to the tunable filter system. 


Observations 


Since ultrasonic detectors are light weight, their widest application is in field studies of 
anımal ultrasound. We have used them mostly to study the acoustic behavior of bats, but 
insect and rodent ultrasounds can also be studied. 

Probably the most surprising result of our field studies (and those of others) in that 
certain species of bats are much more flexible in their acoustic behavior than anticipated 
from laboratory studies (SaLes and PyE 1974; Simmons et al. 1979a; MıLLER and DEGN 
1981). Some of this flexibility can be correlated with the bat’s acoustic environment. For 
example, the bat ?. pipistrellus uses only FM cries when flying indoors. (The cries shown in 
Fig. 1 are FM.) But, in the field these bats can use FM/CF cries (Fig. 5A). Presumably, the 
CF portion of the cry assists the bat in detecting echoes from distant or moving (?) targets 
in the field. Bats of this species can even change the frequency of the CF portion when they 
are flying in groups (compare the two 8 ms cries ın Fig. 5A). Perhaps they do this to avoid 
interference from a neighboring bat. The pipistrelle bat drops the CF portion when 
pursuing prey (Fig. 5B). 

A number of species will use social vocalizations while flying in the field. P. pzpistrellus 
emits ultrasonic vocalizations when one bat chases another (Fig. 5A, the star). The 
frequency band of social vocalizations lies below that used for echolocation in pipistrelle 
bats. 

Bats can be identified solely on the basis of their cries after one knows the species and its 
acoustic behavior (compare the cries presented in Figs. 2 and 5). However, identification ın 
the field tends to be subjective; based on qualities of the auditory signal as translated by the 
detector. This is especially true when bats cannot be seen. As a result, one must know the 
acoustic behavior of each species in some detail before positive identification can be made. 
Once the acoustic behavior has been correlated with the species, identification vıa the 
detector signal alone is possible. (This is true at least of the divide-by-ten detector.) There 
are some closely related species, however, that are extremely difficult to identify acousti- 
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P pipistrellus 


Fig. 5. A computer analysis of 
bat cries recorded in the field 
using a divide-by-ten detec- 
tor. A shows a recording from 
a group of pipistrelle bats (P. 
pipistrellus). Note the pro- 
nounced use of CF compo- 
nents. Pipistrelle bats will also 
emit social ultrasounds while 
foraging in the field (the star). 


B PR pipistrellus B shows a recording from a 
single pipistrelle bat during 
100 ° . 
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8.7 pursuit and capture of prey. 
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cally, for example Myotis daubentoni and M. dasycneme. At present we know rather little 
about the acoustic behavior of M. dasycneme. 

Some anımal ultrasounds are difficult or impossible to detect using ultrasonic detectors. 
Certain butterflies can produce intense impulse-like ultrasounds that presumably function 
as bat-repellent sıgnals (MeHı and MiıLLEr 1976). These sounds are composed of less than 
10 cycles and thus cannot be detected on a divide-by-ten detector. Such sounds could easily 
be missed by a superheterodyne detector owing to problems in tuning. 

In conclusion, ultrasonic detectors can be useful for studying anımal ultrasound. 
Interpretations, however, must not extend beyond the limits of the instrument used. 
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Zusammenfassung 


Ultraschall-Meßgeräte für Echoortungslaute von Fledermäusen 


Ultraschall-Tierlaute können mit Detektoren untersucht werden, die Ultraschall in Schall übersetzen. 
Überlagerungsdetektoren erzeugen hörbaren Schall mit einer Frequenz proportional zur Einstellfre- 
quenz. Zehntelfrequenzsysteme ergeben ein Zehntel der Ultraschallfrequenz. In dieser Arbeit wird die 
verbesserte Konstruktion eines Zehntelfrequenzsystems beschrieben und im Freilandversuch mit dem 
Überlagerungsdetektor verglichen. Diese Mefßgeräte haben unser Wissen über das akustische Verhal- 
ten von Fledermäusen erweitert. Einige Beispiele werden beschrieben. Besonders interessant sind 
soziale akustische Signale von fliegenden Fledermäusen. 
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Abstract 


Studied the den system of the Alpine marmot which consisted of a variable number of chambers, the 
principal one being lined with thick litter, with openings and tunnels that linked them with the outer 
surroundings. 

Openings were divided into four types which differed in their use and location within the animal’s 
home range. 

A qualitative and quantitative analysis of the den system showed a positive correlation between the 
slope and the opening’s orientation; the gradient of the first 30 cm of the tunnel differed between the 
principal and secondary openings. 

Exposure to wind was suggested as the main factor affecting the non-random arrangement of the 
openings. 


Introduction 


The behavioural and ecological characteristics in the genus Marmota have been studied in 
detail by ArMmITAGE (1962, 1965, 1973, 1974, 1975, 1977, 1979), DOWNHOWER and 
ARMITAGE (1971), BARASH (1973a, 1973b, 1974a), SVENDSEN (1974). The American resear- 
chers by analysıing their sıx Nearctic species obtained a clear picture of the relationships 
between environment and social structure, and outlined a hypothesis on the evolution of 
society in the genus Marmota (BARAsH 1974b) later criticized by ANDERSEN et al. (1976). 

In this connection, however, it is surprising the meagre attention paid to some 
interesting papers on the ecology and psychology of the Alpine marmot previously 
published (Borr 1954, 1955, 1956, 1966; MÜLLER-UsınG 1954, 1956, 1957; PSENNER 1956, 
1957, 1960; Münch 1958; COoUTURIER 1964; ZELENKA 1965). According to ARMITAGE and 
DownHower (1974) the quality of hibernacula (places in which marmots spend the winter) 
and the quantity of fat accumulated before winter may influence the survival of the young 
yellow-bellied marmots (Marmota flaviventris) through hibernation. 
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ANDERSEN et al. (1976) suggested that the availability of hibernacula (which were also 
used during summer) may influence the female reproductive success of yellow-bellied 
marmot (M. flaviventris), and determine the degree of sociality of a species. 

Kıng (1955), in a closely related species, Cynomys Indovicianus, pointed out the 
importance of the relation between the individuals and the den system in determining 
distinct spatial patterns of their social organization. Moreover, by analysing the charac- 
teristics of the black-tailed prairie dog’s den system, which lasts from generation to 
generation, he suggested its stabilizing effect on the organization of the colony. 

Therefore, a knowledge of the characteristics of the den system as well as the strategies 
in the choice of areas to be colonızed may be important in the study of social organization 
and in understanding the adaptation of this rodent to the alpine habitat. The aim of this 
study is the analysis of the den system of the Alpine marmot. 


Description of the den system 


According to SCHOCHER (1946 cited in KrApp 1978) the den system of the Alpine marmot 
at least consisted of an underground extent (real den) and one ore more openings. 

ARMITAGE (1962) considered two types of den in the yellow-bellied marmot (M. 
flaviventris): the home-burrow and the auxiliary burrows. The former were the places 
where an individual normally spent the night and the young lıved; the latter served as place 
of refuge when an individual was not able to return to the home-burrow. 

Similarly, ZELENKA (1965) maintained the existence of a principal den (“terrier princi- 
pal”), where individuals hibernated and females gave birth, and secondary dens (“terriers 
secondaires’”’) which were essentially used when a marmot was not able to return to the 
principal den. 

Finally, MERRIAM (1971) considered the frequency of use of each den by eight radio 
marked woodchucks (Marmota monax) and defined the home-burrow as the den which 
had the greatest frequency of use. 

In the present study the den system consisted of den units and incomplete structures. 
Den units contained a different number of chambers, tunnels departing from them, and 
openings which linked with the outer surface; incomplete structures were characterized by 
the lack of a component, either the tunnel or the chamber. 

There were two categories of den unit: the pricipal den unit and the flight den unit. The 
former, located in the central area of the home range, included the principal chamber 
supplied with litter where the female usually gave birth and the family spent the winter 
together; ıt also had other chambers of minor importance. The latter, on the contrary, was 
located near the border of the home range and its function was purely defensive. Finally, 
the incomplete structures might have either a defensive function or be used for faecal 
deposits (latrines). 

The openings, on which this study is concentrated, were subdivided by BopPp (1954, 
1955, 1956, 1966) into four classes: principal openings, secondary openings, escape 
openings and openings for faecal deposits. 

To distinguish between openings, BopP considered the functional aspects and the type 
of link (direct or indirect) with the principal chamber. 


Methods 
Study area 


The present study, conducted during the summers of 1979 and 1980, analysed den systems in the 
National Park of Stelvio (Val Cedec, Val Zebrü, Val dei Forni, Val dı Rabbi, Giogo dello Stelvio, Val 
Martello), (CAGNOLARO 1969). 

The National Park of Stelvio has substantial crystalline metamorphic outcrops (mica-schists and 
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quartziferous rocks) with outcrops of dolomite and is rich of drifts and fluvial-glacial deposits on the 
bottom of the valleys. 

Marmots occured at an altitude between 1700 and 3000 m but were most abundant between 2100 
and 2500 m, the zone in which den systems were surveyed. Marmots were found in areas of 
metamorphic substratum as well as those with superficial deposit. 

The criterion for the selection of the den system to be studied was that the entire structure was 
situated in superficial deposits, to allow the collection of data and that it was inhabited by a small 
number of individuals (maximum eight including young) to allow the individual recognition of 
anımals not previously marked. 


Distinction between openings 


During the field work the anımals were watched from their emergence until the end of the daily 
activity to collect data on the amount of use of each opening. In this evaluation the young’s activity 
was very important since they confine their movements to the area around the principal chamber 
during the first period of life (ZELENKA 1965), and their fidelity to this chamber is very high (BArAsH 
1974a). 

In identifying the different function and location of the openings, I could distinguish only the 
category of openings not linked with the principal chamber (i.e. escape openings and openings for 
faecal deposits). For the other category of openings, belonging to the principal den unit (i.e. principal 
and secondary openings), I preferred not to consider the type of link with the principal chamber 
(direct or indirect) used by Borr (1954, 1955, 1956, 1966). Instead I used the frequency of use of each 
opening and have tested (with chi-square) the significance of differences in use and, consequently, 
assigned the classification to the openings. In the den system number three, for example, there were 


Table 1 


Frequency of use of openings belonging to the principal den unit 


Den systems Frequency of use of each opening 
B 


1 1 
2 1 
3 2 
4 2 
5 2 
6 2 
7 2 
8 2 


df = degrees of freedom 


three openings (A, B, C) belonging to the principal den unit. However, according to the frequency of 
use of each opening, opening A (the most used one, 188 times) was considered principal opening while 
the remaining openings (B, C, used 142 and 123 times respectively) were considered secondary 
openings (table 1). 

In the den system number one there were two openings belonging to the principal den unit. 
However, according to the frequency of use of each opening, opening A (used 278 times) and opening 
B (used 244 times) were both considered principal openings since their difference in use was not 
statistically different (p > 0.10). 


The characteristics of the openings 


The following characteristics were considered for each opening (fig. 1): 

- width: maximum distance between two points linked by an imaginary horizontal line 

— height: maximum distance between two points linked by an imaginary vertical line 

— area: value given by the multiplication of width by height 

— gradient: angle between the imaginary vertical line and the direction of the first 30 cm of the tunnel. 
This datum was collected by using a self made instrument which consisted of two compass legs, a 
spirit level attached to the vertical leg and a protractor. 
BoPpP (1954, 1955, 1956, 1966) used the horizontal line as a reference point from which to collect this 
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datum but fewer problems were found, working 
a WIDTH in respect of the vertical line, to reach the exact 

position for reading the gradient. 

— orientation: the direction the opening was facing. 

b HEIGHT To calculate this datum the 360° of the compass 
were divided into 45° sectors and each value was 
assigned to the nearest 45° sector. 
quantity of rubble: stones and ground soil found 
in front of the opening. This characteristic has not 
been considered in the result section because it 
was determined subjectively. 


[S) 
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FRONT VIEW 


Results 
Proportion of different types of opening 


The most common openings were escape 
z° GRADIENT Openings (55 %), with fewer secondary open- 
ings (22 %) (table 2). Borr (1954, 1955, 1956, 
1966), analysing den systems belonging to 
Fig. 1. Characteristics of the opening familıies that had colonized either metamorphic 
substrata or superlicial deposits, found 56 % 
of secondary openings and 13 % of escape openings (N = 104), a proportion which is 
statistically different from mine (X? = 30, df = 1, p < 0.001). The higher proportion of 
escape openings found in my sample is probably due to the distance between the site ın 
which the principal den unit was located and the feeding areas (x = 90 m, S.D. = + 33 m). 
The value of such distance was determined every 15 minutes by considering the space 
between the principal opening and the point in which the marmots were feeding. 


SIDE VIEW 


Table 2 


Distribution of the openings between the four classes 


Den systems P: ©. SEL®OE E2®. F. ©. N 


8 9 13 33 5 60 


P.O. = Principal openings; $.O. = Secondary openings; E.O. = Escape openings; F.O. = 
Openings for faecal deposits; N = total openings. 


The shape of the opening 


From table 3, the shape of the opening was circular and the standard error of width and 
height were similar. However, according to LATTMANN (1973 cited in Krapp 1978) the 
openings have the width which is frequently bigger than the height. 

Borr (1956, 1966), in a smaller sample (N = 46), obtained values that did not differ 
significantly from mine (Mann-Whitney Utest) for width (U = 1346, z = — 0.22, 
p>0.80), height (U = 1446, z = 0.42, p>0.60) and area (U = 1300, z = —0.51,p>0.60). 

The individual characteristics of the openings may also be considered in relation to the 
varıous classes of opening to which they belong (table 3). 
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Table 3 


Mean value and standard error (+) of individual characteristics for each class of opening and total 
openings (N) 


Characteristic 
Width (cm) 
Height (cm) 
Area (cm?) 


Gradient 40 


Statistical analysis (Mann-Whitney U test) 


Height: Om EVvaErO; 136 
Area: DOZEX: MO): 
Gradient: 


ielejeieie 


I u u Eu Eu 
a a u 


VEZEVELSUS 


Width 


The principal opening was bigger than the secondary opening but there were no statistical 
differences between classes of opening. The principal opening showed a large standard 
error value. 


Height 


This was similar in the principal opening and secondary opening as well as in escape 
opening and opening for faecal deposits. However, secondary openings were significantly 
bigger than escape openings (p<0.05). The class of opening for faecal deposits showed a 
large standard error value. 


Area 


This was bigger in the principal opening than in the secondary opening. BArasH (1976) also 
found that the principal opening (defining this as the entrance used to reach the chamber in 
which anımals hibernate) had a cross sectional area bigger than that of other openings 
(p < 0.05). 

However, using his system applied to the different classes of opening in the present 
study, the difference between principal and secondary opening was not significant 
(p>0.10). In the present study, secondary openings were significantly bigger than escape 
openings (p<0.05). The class of principal opening and opening for faecal deposits showed 
a large standard error value. 


Gradient 


The principal opening had a steeper gradient than the secondary opening, and, interest- 
ingly, the mean gradient of escape openings was equal to that of total openings (N = 60). 
The principal openings were significantly steeper than all the other classes of opening (at 
the 0.05 level or more); moreover escape openings were significantly steeper than openings 
for faecal deposits (p <0.05). 


OPENINGS 


SLOPES 
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The standard error value was very small in each class of opening. 
BorPr (1956, 1966) found a gradient that (after relating his data to the vertical line) was 
significantly steeper than the data of the present study (U = 669, z = — 4.54, p<.0.001). 


Orientation 


The distribution of the values between the possible directions is shown in fıg. 3(a): only sıx 
openings (10%) faced North of the East-West line while 39 openings (65 %) faced South. 
The analysıs of such circular data (BATSCHELET 1965) gave a value of r (polar coordinate of 
the mean vector) of 0.43 and a mean orientation angle theta (polar coordinate of the mean 
vector) of 276°. The mean angular deviation s was 61° (fig. 2). 


20 
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5 the opening orientation 
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Fig. 3. Orientation of the openings (a) 
DSRDE En, SE, SUERSW IWEENW and the slopes (b) 


A statistical test of randomness (Rayleigh test; BATSCHELET 1965) suggested the 
rejection of the null hypothesis of a uniform distribution (z = 10.9, p< 0.001). 

There was a significant correlation between the orientation of the slope (fig. 3) and of 
the opening (Spearman rank correlation coefficient r, = 0.79, p<.0.05; SIEGEL 1956). 

Interestingly, Bopp (1954, 1955, 1956) found 12 % of the openings facing North of the 
East-West line and 66 % of the openings facing South, a proportion similar to that of the 
present study. 

According to COUTURIER (1964) the openings were rarely oriented northwards and 
their orientation was highly variable. However, the analysıs of a colonial territory (BoPP 
1966) facing NNE showed a clear orientation of the openings northwards (84% of the 
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openings North of the East-West line and 0 % of the openings South), thus suggesting the 
possible existence of the correlation between slope and opening orientation before men- 
tioned. 

Finally, BarasH (1973a) found only two colony slopes of Marmota olympus (10.5 %) 
facing North of the East-West line and 15 colony slopes (79 %) facing South; these data did 
not significantly differ from those of the present study (Fisher exact probability test, 
p>0.60). 


Discussion 


The gradient is the only characteristic of the opening which has a different distribution of 
values between the principal and secondary class of opening. All the other characteristics 
have values which differ between openings belonging to the principal den unit and 
openings not linked with the principal chamber (or between the latter). 

However, the problem of finding a discriminant characteristic between the principal and 
secondary opening is still unsolved. 

The next step could be the evaluation of data on the characteristics of the opening by 
means of a multivariate analysis, using discriminant functions applied to a larger sample of 
openings (SOKAL and ROHLF 1969). 

Many physical and biological factors may affect the opening characteristics: the 
composition of the soil, the inclination of the slope, the predatory pressure, the number of 
individuals in the social group, etc. Wind, in particular, may affect the orientation and 
location of the openings determining areas to be colonized. In fact, the greatest divergence 
in the orientation of the openings was probably related to the direction of winds; the only 
openings oriented North were found where winds blew from the South. 

This possible correlation is supported by the observation of the activity of anımals, 
belonging to den systems differently oriented to the wind, in adverse weather conditions. 
In June marmots were usually active during wind storms except for the individuals which 
had colonized slopes oriented in a direction facing the wind storm. 

According to SVENDSEN (1974) yellow-bellied marmots (M. flavivientris) spent 80 % of 
their lives underground and almost 60 % in hibernation. Den site selection may therefore 
be critical. It may be linked with the degree of protection provided by the snow cover 
(SVENDSEN 1974; MÜLLER-UsiınG 1956; ZELENKA 1965) and the temperature varıations that 
occur ın spring during the snow melting when the exausted animals have just roused from 
hibernation. 

At this time the anımal is particularly sensitive to sudden varıations (again, possible 
wind action) and its survival may depend on their prevention. The orientation of the 
opening and the gradient of the tunnel (in relation to the vertical line) may play an 
important role in reducing the effect of the wind at this vulnerable time. 

However, more detailed research on the den system is necessary to understand its 
importance and influence on the behavioural ecology of the marmot. 
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Zusammenfassung 


Das Gangsystem des Alpenmurmeltieres (Marmota marmota marmota) 
im Nationalpark Stelvio, Nord-Italien 


Untersucht wurden Baue von Alpenmurmeltieren. Man kann Hauptbaue, die die Nestkammer und 
mehrere Zugänge enthalten, und Nebenbaue unterscheiden, die als Fluchtröhren oder Latrinen 
dienen. Die am häufigsten benutzten Zugänge zum Hauptbau wurden als Hauptzugänge, die anderen 
als Nebenzugänge bezeichnet. Größe, Neigung und Orientierung der verschiedenen Kategorien von 
Zugängen werden verglichen. Besonders in der Steilheit bestehen Unterschiede. Die Zugänge öffnen 
sich überwiegend nach Süden, dort wird ihre Orientierung vermutlich entscheidend durch die 
Hauptwindrichtung beeinflußt. 
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Zur Fortpflanzungsbiologie des Zebraduckers Cephalophus 
zebra (Gray, 1838) im Vergleich zu anderen Cephalophus-Arten! 
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Abstract 


On the reproductive biology of the Banded duiker Cephalophus zebra (Gray, 1838) in comparison with 
other species of Cephalophus 

The reproductive biology of the Banded duiker was studied over a period of ten months as part of a 

“Staatsexamensarbeit”. This was compared with the known habits of other Cephalophus species. 

Fertility was observed to return ten days after birth. The courting behavior as well as the changes in 

the female during the gestation period were described. The gestation period was determined to be 221 

to 229 days for C. zebra. 

Furthermore, the birth of two C. zebra was observed and compared with those of other species. 
The behavior patterns between parents and offspring were studied in detail as was the development of 
the young. This included weight development, body maturation, sexual development, maturing 
behavior patterns, development phases in nutrition, mobility, curiosity and play behavior. 


Einleitung 


Über die Fortpflanzungsbiologie der Duckerantilopen (Cephalophinae; Bovidae) ist relativ 
wenig bekannt. Epigame Verhaltensweisen sowie die Fortpflanzung selbst scheinen nicht 
jahreszeitlich gebunden zu sein (DiTTRICH 1972a; HALTENORTH und DiLLer 1977; von 
KETELHODT 1977a); der Erfolg einer Paarung ist daher ausschließlich von den Östrusperio- 
den der 2? abhängig. 

Nahezu nichts war bisher über die Fortpflanzung des seltenen Zebraduckers Cephalo- 
phus zebra (Gray, 1838) bekannt, dessen Verbreitungsgebiet auf die Regenwaldzonen 


! Nach einem Vortrag, gehalten anläßlich der 53. Hauptversammlung der Deutschen Gesellschaft für 
Säugetierkunde e. V. am 27. 9. 1979 in Zürich. 
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Westafrikas beschränkt ist (Sierra Leone/Liberia/Elfenbeinküste). In Gefangenschaft wur- 
den außerhalb Europas bisher nur 2 Jungtiere geboren (1976 Gladys Porter Zoo, 1979 Los 
Angeles), über deren Geburtsvorgänge aber keine Berichte vorliegen; innerhalb Europas : 
werden Zebraducker lediglich im Frankfurter Zoo gehalten, wo seit 1977 schon 8 Jungtiere 
geboren wurden und erfolgreich aufgezogen werden konnten. 

Das Ziel dieser Arbeit ist, erstmals Angaben zum Sexualverhalten, zur Trächtigkeit und 
Geburt, zur Jugendentwicklung (Gewichtsentwicklung, Reifung von Verhaltensweisen) 
und der Eltern-Kind-Beziehung bei C. zebra zu machen und diese mit Bekanntem von 
verwandten Arten zu vergleichen. 


Material und Methode 


Die Untersuchung wurde im Rahmen einer Staatsexamensarbeit über das Verhalten von C. zebra - 
Thema und Betreuung: Priv.Doz. Dr. R. KIRCHSHOFER - an 6 im Frankfurter Zoologischen Garten 
gepflegten Individuen durchgeführt. Insgesamt entstanden von 520 Stunden schriftliche Beobach- 
tungsprotokolle sowie 780 Fotografien und einige Tonbandaufzeichnungen der Lautäußerungen. Das 
hier Dargestellte bezieht sich hauptsächlich auf das Elternpaar und zwei Jungtiere, deren Geburten ich 
beobachten konnte (3. und 4. Zebraducker-Geburt im Frankfurter Zoologischen Garten). 


Ergebnisse 
Östrusperioden 


Allgemein wird die Dauer der Brunst mit Y2-1 Tag angegeben (DiITTRICH 1972a; HALTEN- 
ORTH 1977). Da das Zebraducker-? schon zu Beginn der Untersuchung trächtig war, 
beschränken sich meine Aussagen auf das Einsetzen der Brunst nach dem Werfen eines 
Jungtieres. Bei Cephalophus rufilatus und C. dorsalis wurden 2? etwa 4-6 Wochen nach 
einer Geburt erfolgreich wieder belegt (DiTTricH 1972a). Das Zebraducker-Muttertier 
wurde hingegen meist schon 10 Tage nach einer Geburt erfolgreich gedeckt; es liegt hier 
also ein Postpartum-Östrus vor. Bereits FRÄDRICH (1964) berichtet, daß an einem Zebra- 
ducker-? besonders häufig nach den Fehlgeburten Paarungsversuche zu sehen waren, was 
ein erster Hinweis darauf sein könnte. 


Paarungsverhalten 


Das Zebraducker-d zeigte immer schon 2-3 Tage vor einer Geburt Verhaltensweisen des 
Treibens: Es forderte das liegende 2 durch z. T. recht heftige Kopfstöße gegen den Hals, 
den Bauch oder das Hinterteil zum Aufstehen auf („Hochmachen‘). Dann beleckte es 
intensiv die Anogenitalregion des stehenden 2, was dieses durch Abwehrlaute (,Murg- 
sen‘) und Anpressen des Schwanzes zu verhindern suchte. Nun trieb das d im langsamen 
Schritt das ? durch Stöße mit dem Maul in die Flanken oder auch ins Euter so lange vor 
sich her, bis das ? urinierte. Daraufhin flehmte das d, wobei es kaum die Oberlippe hoch-, 
aber die Unterlippe bei geöffnetem Maul zurückzieht. Danach trieb es nicht weiter, da das 
? offenbar noch nicht paarungsbereit war. Dieses Treiben dauerte insgesamt knapp 3 min 
und wiederholte sich jeden Morgen zwischen 6 und 7 Uhr sowie nachmittags zwischen 17 
und 18 Uhr. 

Am jeweiligen Tag vor dem Werfen verstärkte sich das Treibverhalten des d, und etwa 
2-3 Stunden vor dem Werfen ließ es das ? kaum noch ruhen, weshalb es ausgesperrt 
wurde. Nach einer Geburt umwarb das & das Muttertier innerhalb von 5 Stunden fünfmal, 
je 3 min lang. 

Am Tag nach der 3. Geburt versuchte das d in 7 Stunden zwölfmal das liegende ? 
hochzumachen. Dazu scharrte es mit einem Vorderfuß auf dem Rücken des ?, drückte 
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heftig und stieß mit seinem Nasenrücken gegen Bauch und Hinterteil, beleckte Hals-, 
Euter- und Analregion mit kurzen, schnell aufeinanderfolgenden Zungenbewegungen und 
biß ab und zu in Hals und Bauch. Das 2 reagierte anfangs mit Murgsen und stand erst auf, 
als die Stöße und Bisse heftiger wurden. Kurz darauf urinierte es, worauf das d flehmte 
und von ihm abließ. An diesem Tag markierte das d das Muttertier besonders häufig mit 
seinen Antorbitaldrüsen an den Carpal- und Tarsalgelenken, Kopf, Hals und Rücken; 
auffallend oft zeigte es auch das Kopfauflegen auf den Rücken und die Kruppe des ®. 
Obwohl die Zebraducker auch außerhalb der Brunst ihre Antorbitaldrüsen gegenseitig 
abstreichen, fiel jetzt die Häufigkeit des Verhaltens beim d auf. Derartiges Verhalten kann 
wahrscheinlich als ein symbolisches Inbesitznehmen des $ durch Duftmarkieren interpre- 
tiert werden (E1BL-EIBESFELDT 1974). 

Ab dem 7. Tag nach dem Werfen war das Treibverhalten heftiger ausgebildet und trat 
häufiger auf; das ® zeigte aber immer noch Sprödigkeitsverhalten. Das d umwarb das ? 
innerhalb einer Stunde fünfmal; dreimal versuchte es, das Muttertier hochzumachen, und 
trieb es anschließend je 11 min lang mit einer dazwischenliegenden Pause von 2 min. Das 
Treiben erfolgte in einem schnelleren Schritt als zuvor. Das d beleckte nicht nur vorwie- 
gend eine Stelle am Halsansatz des 2, die bereits wund war, sondern auch die Hinterbeine 
außen und innen neben dem Euter; diese Stellen wurden ebenfalls bald wundgeleckt und 
schmerzten das $ beim Laufen sowie auch bei Berührungen. Dies betraf auch die 
Anogenitalregion; denn wenn das & sie leckte, wehrte das ? es murgsend ab, den 
vorgestreckten Kopf schräg mit hochgezogenen Lefzen zur Seite drehend, wobei die helle 
Kinnunterseite sichtbar wurde (Abb. 1). Wenn das 2 stehenblieb, z. B. um zu fressen, 
dann schob das d seinen Kopf mit herausgestreckter Zunge zwischen die Hinterbeine des 
? und drückte den Kopf nach oben, als ob es dadurch das ? hochheben wollte. Dabei 
konnten die Hornspitzen das pralle Euter verletzen. Das ? hob ein Hinterbein an, 
krümmte den Rücken stark nach oben und lief schnell weiter. 

Das 8 trieb das 2 entweder in gestreckter Körperhaltung durch Schnauzenstöße - 
vorwiegend in die Körperwinkel - oder mit normal gekrümmtem Rücken und waagrecht 
vorgestrecktem Hals und Kopf, wobei der Hals nach unten durchgebogen war (,‚Über- 


Abb. 1. Das & leckt die Anogenitalregion des ?, was diesem offensichtlich Schmerzen zufügt, da es 
den Kopf - abwehrend murgsend - seitlich windet. In der linken Box liegt J; (7 Tage alt) ab 


24 Sigrid Schweers 


strecken‘), und leckte währenddessen heftig die inneren Hinterbeine, das Euter oder auch 
die Anogenitalregion. 

Am 10. Tag nach der Geburt liefen die Tiere während des Treibens schneller und mit 
ausgreifenderen Schritten als vorher. Beide Partner murgsten beim Paarungsmarsch fast 
ununterbrochen. Das 2 hielt den Kopf tief vorgestreckt, die Ohren rückwärts gerichtet. 
Das & lief meist direkt hinter dem 2 her, wobei es seinen Kopf in Höhe der Tarsalgelenke 
des 2 hielt. Wenn dieses plötzlich stehenblieb, was nun häufiger als in den vorangegange- 
nen Tagen vorkam, streckte das d den Kopf zwischen die Hinterbeine und unter den 
Bauch des ?. Nach solchem etwa zehnminütigen, schnellen Treiben trat dann am 
stehenden $ ein nasogenitaler Kontakt auf. Das & beroch und/oder beleckte die Anogeni- 
talregion, schob danach sein Kinn auf die Kruppe des ? bis fast zur Rückenmitte und 
versuchte anschließend aufzureiten. Die gleichen Beobachtungen konnte ich auch bei C. 
sylvicultor machen. Seltener als zuvor legte das d seinen Kopf von der Seite her auf den 
Rücken des ?, das daraufhin mit einer extremen Biegung des Rückens nach unten die 
Beine einknickte und unter dem Kopf des d weglief. Sehr häufig dagegen zeigte das d an 
diesem Tag eine ritualisierte Verhaltensweise, nämlich den Laufschlag, in zwei Formen: a. 
Häufiger hob es ein Vorderbein gekrümmt hoch, immer kurz vor einem Aufreitversuch; 
dabei zielte der Vorderlauf aber nicht zwischen die Hinterbeine des ? wıe beim ‚„Laufein- 
schlag‘ (WALTHER 1958, 1968; Ras 1973), sondern seitlich daran vorbei. b. Das d 
streckte einen Vorderlauf hoch, meistens nachdem es das $ anal berochen oder beleckt 
hatte und dieses nicht weitermarschierte. Hierauf folgten aber keine Deckversuche, 
sondern Schnauzenstöße, um das voranzutreiben. 

Gelegentlich holte das d beim schnellen Treiben in überstreckter Haltung seitwärts auf 
und stieß das ? dann mit der Schnauze in das Ellenbogengelenk, woraufhin dieses den 
betreffenden Vorderfuß stark anzog. 

Das Verhalten des 2 änderte sich in den 10 Tagen folgendermaßen: Zu Beginn des 
Treibens murgste es unregelmäßig und laut, bei fortgesetztem Treiben häufiger und leiser; 
anfangs lief es nur unwillig, wenig und langsam, später schneller und länger; Abwehrreak- 
tionen durch Seitwärtswenden des Kopfes zeigte es immer seltener. Während des Treibens 
hielt das ? die Ohren nach rückwärts gerichtet sowie den Kopf tief vorgestreckt. Je 
heftiger und kontinuierlicher die Verhaltensweisen des d auftraten, desto paarungsbereiter 
schien das ? zu werden. Es bewegte seinen Schwanz nicht mehr so häufig horizontal hin 
und her wie beim Sprödigkeitsverhalten, sondern hielt ihn leicht vom Körper ab, während 
das d immer erregter wurde, lauter murgste und heftig den Schwanz hin- und herbewegte. 

Die ersten Kopulationsversuche unternahm das d, während das $ noch schnell lief. 
Dazu sprang das d auch mit den Hinterbeinen vom Boden hoch. Bei weiteren Aufreitver- 
suchen lief das ? sehr viel langsamer, und das & beließ die Hinterbeine am Boden. Die 
Kopulationsversuche dauerten immer nur wenige Sekunden. Eine vollständige Kopulation 
konnte ich nicht beobachten. Sie fand wahrscheinlich nachts statt. Denn schon am 11. Tag 
nach der Geburt war das Treibverhalten nicht mehr so ausgeprägt, und am 13. Tag zeigte 
das d kein Werbungsverhalten mehr. Da danach kein weiterer Östrus des ? mehr zu 
beobachten war, hatte also eine erfolgreiche Begattung stattgefunden. 

Das 8 versuchte auch außerhalb des weiblichen Östrus in unregelmäßigen Abständen 
zu kopulieren, obwohl sich das ? sexuell abweisend verhielt, so z.B. 48 bzw. 40 Tage vor 
der Geburt eines Jungtieres. Dabei versuchte das Jauch, das ? vom Kopf oder von der 
Seite her zu besteigen. 


Dauer der Tragzeit und Geburtenintervalle 


Die Angaben zur Tragzeitdauer bei Cephalophus-Arten variieren zwischen 120 und 265 
Tagen (Tab. 1). Die Dauer der Tragzeiten von C. zebra im Frankfurter Zoo sind in Tab. 2 
wiedergegeben. Hier fällt die 2. Angabe von 190 Tagen deutlich heraus. Vermutlich wurde 
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das Zebraducker-? in diesem Fall - wie nach der 2. und 3. Geburt auch - zehn Tage nach 
der 1. Geburt wieder belegt, ohne daß dieses vom Wärter bemerkt wurde. Dieser Annahme 
zufolge ergibt sich eine Tragzeit von 229 Tagen. 

Anders verhält es sich bei der 4. Tragzeit. Die Angabe von 241 Tagen liegt zwar im 
Rahmen der von Dittrich (1970) für C. rufilatus festgestellten Tragzeit, doch ist es 


Tabelle 1 


Übersicht der Literaturangaben über Tragzeiten bei Cephalophus-Arten 


Systematik nach HALTENORTH (1977); C. grimmia bleibt unberücksichtigt 


Art Tragzeit in Tagen Literaturangaben Zitiert in 


Waldducker allgemein 120 HALTENORTH (1963, $. 69) 
210-240 HALTENORTH u. DILLER 
(1977, S. 48) 
120 WALTHER (1968, S. 316) 


Cephalophus dorsalıs 120 JEANNIN (1936) Aspeıı (1964, $. 607) 
256 (C) Dimmica.(1970, 8:30) Menriıs (1972, S. 36) 


C. monticola 167 BRAND (1963) Menriıs (1972, S. 34) 
205 KRUMBIEGEL (1954) 
120 ZALOUMIS u. CROSS Von KETELHODT 
(1974) (1977a, S. 41) 


. montıicola maxwelli 120 JEAnNIN (1936, S. 78) AESCHLIMANN 
(1963, S. 364) 
AsDELL (1964, S. 607) 
Menriıs (1972, S. 35) 
RAT1Ss(1970,.8. 22) 
Rope (1943, S. 107) 


. mont. melanorrheus 205 HEINROTH (1908, $. 19) DrrtricH (1972b, S. 185) 


. niger 120 BURCHFIELD u. STONES 
(1973) (ohne Angabe) 


. rufılatus 223.02) Dittrich (1970, S. 30; 
241 (8) _ 1972a, S. 8; 1972b, S. 184) 
245 (8) 


. sylvicultor 120 JEAnnın (1936, S. 81) Aspeıı (1964, S. 607) 
Menris (1972, S. 35) 


fraglich, ob solche Schwankungen von 224 bis 241 Tagen Tragzeitdauer bei einer Art 
auftreten können. Eine mögliche Erklärung besteht darin, daß das Zebraducker-? beim 
ersten Versuch nach der 3. Geburt nicht trächtig wurde, daher zwei bis drei Wochen später 
erneut in den Östrus kam und dann erfolgreich gedeckt wurde. 

Bei den ermittelten Tragzeiten von C. zebra beträgt der Durchschnittswert 221,6 Tage 
bzw. 229,4 Tage unter der Annahme von 229 Tagen bei der 2. Geburt. 

Die Abstände zwischen den Geburten sind Tab. 2 zu entnehmen. Da alle Jungtiere von 
einem Muttertier abstammen, geht daraus hervor, daß Zebraducker bis zu zweimal in 
einem Jahr gebären können. Dies bedeutet, daß ein 2 gleichzeitig säugt und gravide ist. 

Das durchschnittliche Geburtenintervall beträgt 241 Tage. Dieser Zeitraum ist im 
Hinblick auf die relativ lange Tragzeit von 221 bis 229 Tagen recht kurz, was vielleicht 
durch die Haltungsbedingungen beeinflußt wird, die dem Muttertier die Möglichkeit 
nehmen, sich vom & abzusondern. Daher ist unter diesen Umständen - wahrscheinlich 
anders als unter natürlichen Verhältnissen - eine Paarung bald nach der Geburt möglich. 
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Tabelle 2 


Dauer der Tragzeiten und Geburtenintervalle bei C. zebra im Frankfurter Zoologischen Garten 


Deckdatum Geburtsdatum Geschlecht Tragzeit Geburtenabstand 
(in Tagen) (in Tagen) 


15. 11. 1976! : 27. 6. 19772 1,0 224 
239 

18. 8. 1977! J,: 21. 2. 19782 1,0 190 

(7.7.1977) (229) 
235 

3. 3. 1978 J;: 14. 10. 1978 0,1 225 
251 

24. 10. 1978 J;: 22. 6. 1979 0,1 241 
238 


2. 7.1979! fs: 15: 2. 19802 1,0 228 


| ! Diese Angaben stammen dankenswerterweise vom Revierwärter, Herrn HEınz Fay. 
? Diese Angaben stammen aus der Tierkartei des Zoologischen Gartens, die von Dir. Dr. R. Faust 
geführt wird. 


Trächtigkeit 


Bei C. zebra könnten während der 3. und 4. Trächtigkeit folgende äußere Veränderungen 
festgestellt werden: Der Leibesumfang nahm langsam zu, bis der Bauch ca. 5 Wochen vor 
der Geburt fast kugelig erschien. Die Carpalgelenke wiesen unbehaarte Stellen auf, weil das 
?® nun vorwiegend auf dem mit Sand ausgestreuten Betonboden lag und sich dabei die 
Haare an den Stellen abscheuerte. Bei der 3. Trächtigkeit konnte ich Foetalbewegungen 
4 Wochen vor der Geburt feststellen. Das trächtige ? atmete dabei kurz und schnell. 
Nachdem es 5 Tage vor der Geburt ca. 25 große Runden durch das Außengehege 
galoppierte, waren anschließend heftige Kindesbewegungen sichtbar. Bei der 4. Trächtig- 
keit traten 44 Tage vor der Geburt deutliche Foetalbewegungen auf. 14 Tage vorher 
schwoll das Euter allmählich an, und 3 Tage vorher waren die 4 roten Zitzen im weißen 
Haarflaum des prallen Gesäuges gut sichtbar. Etwa 4 Tage vor der Geburt sank der Foetus 
ab, da die Beckenbänder des trächtigen 2 erschlafften; es machte nun einen etwas 
abgemagerten Eindruck. Vagina und Vulva schwollen rosa-rot an. Dies wurde auch durch 
häufiges Anogenitallecken des Zebraducker-Sd während des nun einsetzenden Treibens 
bedingt. Einen Tag vor der Geburt traten Pfropfen von Kolostralmilch an den etwa 1 cm 
herabhängenden Zitzen aus. Die Zunge des 2 fühlte sich 3 Stunden vor der Geburt heiß an. 

Im Verhalten des trächtigen Zebraducker-2 traten folgende Veränderungen auf: Das ? 
verbrachte jetzt mehr Zeit mit der Nahrungsaufnahme als das d, und zwar um so mehr, je 
näher die Geburt rückte. Auch war das Muttertier bei der Aufnahme fleischlicher Nahrung 
(SCHWEERS 1981) aktiver als das d, was durch die Trächtigkeit und dem damit verbunde- 
nen Nahrungs- und vor allem Eiweißbedarf bedingt sein mag. Das 2 legte sich nun 
vorwiegend auf den kühleren Betonboden, während das d meistens in einer der mit Streu 
ausgestatteten Boxen ruhte. Bei längerem Stehen hob das trächtige Tier ein Vorder- oder 
Hinterbein an zur Entlastung desselben. Wenn das d zu treiben begann, wies das gravide 
? es ab und galoppierte bei Aufreitversuchen davon. Je mehr der Leibesumfang zunahm, 
desto langsamer bewegte sich das 2 beim Hinlegen, wozu es oft mehrere Ansätze zeigte. Je 
praller das Gesäuge wurde, desto stärker winkelte es beim Liegen das freie Hinterbein ab. 
2 Tage vor der Geburt, sobald Vagina und Vulva anschwollen, hielt das ? seinen Schwanz 
deutlich in einem s-förmigen Bogen vom Körper ab. Insgesamt verbrachte es auch mehr 
Zeit als das d mit Autogrooming, besonders dem Belecken der Anogenitalregion sowie des 
Gesäuges. Einen Tag vor der Geburt fraß das ? noch gut, nahm aber 3 Stunden vor der 
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Geburt fast keine Nahrung mehr auf und interessierte sich selbst für die von ihm sonst fast 
gierig gefressenen jungen Mäuse nicht. 


Geburtsvorgang 


In der Vorbereitungsperiode bis kurz vor der Geburt traten keine auffallenden Verände- 
rungen mehr auf. Bei beiden Geburten befand sich das 2 ın der Austreibungsphase, als ich 
dazukam. Die Geburtsabläufe sollen kurz skizziert werden. 


Geburt am 14. 10. 78 (3. Geburt): 6.45 und 7.15: ? uriniert, & flehmt und treibt heftig. 
8.30: ? preßt, 8 beleckt Anogenitalregion des 2 und treibt weiter. 8.50: 2 preßt, winkelt 
linken Vorderfuß an, Laufbewegung, setzt Fuß ab. 8.56: 8 treibt, Aufreitversuch. Ab jetzt 
preßt 2 jede 3.4. min, Kopf tief haltend, Schwanz horizontal. Amnion und Teile des 
Jungen werden sichtbar. 9.40: & wird ausgesperrt. Nun preßt ? jede 2. min, im Stehen und 
im Liegen; Fruchtwasser tropft. 9.48: ? legt sich in linke Box, preßt. 9.51: ? steht 
plötzlich auf, das Junge gleitet - Kopf voran - ins Stroh. $ leckt Fruchthüllen ab; nach 6 
min frißt es auch die vom Fruchtwasser benetzten Halme. 10.53: ? stößt Nachgeburt ın 
Gehegemitte aus, frifßt sie sofort samt Halmen, schüttelt dabei einige Male den Kopf. 


Geburt am 22. 6. 79 (4. Geburt): 15.05: & beleckt Genitalregion des @ und treibt es. 15.10: 
? uriniert, & flehmt. 15.15: d wird ausgesperrt. ? preßt alle 4-5 min, Allantochorion ist 
sichtbar. 15.29: ? preßt jede 2-3 min, Fruchtblase tritt weit aus. 15.50: @ legt sich ın linke 
Box, preßt. 15.52: ? murgst zweimal, steht auf; der 1. Blasensprung hat stattgefunden; ? 
frißt das benetzte Stroh. 15.54: ? liegt, preßt etwa jede 4. Sekunde. 15.56: ? preßt einmal 
pro s stark. 16.01: ? murgst, Junges ist - Kopf voran - ausgetreten. 16.02: 2 steht auf, 
leckt Embryonalhüllen vom Jungen ab. 17.52: ? dreht sich im Kreis und beriecht laut 
schnuppernd die Genitalregion, aus der die Nachgeburt herabhängt (Abb. 2). 17.54: & 
wird hereingelassen, beriecht die Nachgeburt, ohne sie zu berühren, und geht zum Trog. 
17.57: Durch das Im-Kreis-Drehen unterstützt, wird die Nachgeburt völlig ausgestoßen. 
2 leckt die Genitalregion sauber, frißt die Nachgeburt samt Strohhalmen und geht zum 
Jungen. 
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Abb. 2. Die Nachgeburt hängt herab, das ® dreht sich im Kreis. Hinter dem Strohbüschel liegt J, 
(knapp 2 Stunden alt) 
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Die Dauer der Einzelwehen und die Anzahl der Preßstöße pro Wehe nahmen mit dem 
Fortschreiten der Austreibung bei beiden Geburten zu, obwohl sie im übrigen nicht völlig 
gleich verliefen. Bei der 3. Geburt war das Allantochorion in der Vulva nicht sichtbar; ' 
vermutlich war schon vorher der erste Blasensprung durch das heftige Lecken des d 
verursacht worden. Bei der 4. Geburt wurde das d ausgesperrt, bevor der erste Blasen- 
sprung stattgefunden hatte. Daher konnte dieses Stadium mindestens 50 min andauern. Bis 
zur Geburt vergingen dann nur noch 9 min; diese Phase dauerte bei der 3. Geburt 43 min. 
Dieser Zeitunterschied wurde wahrscheinlich durch die An- bzw. Abwesenheit des & 
beeinflußt. Ein weiterer Unterschied liegt darin, daß die 3. Geburt um 9.51 Uhr erfolgte, 
die 4. um 16.01 Uhr. Da die beiden ersten Geburten sowie die 5. auch vormittags zwischen 
9 und 11 Uhr stattfanden?, ist es möglich, daß das ? die 4. Geburt herausgezögert hat; u. a. 
könnte die Abwesenheit des dem Muttertier vertrauten Revierwärters zur kritischen Zeit 
dafür verantwortlich sein, da es dadurch zu kleinen Veränderungen im Tagesablauf kam. 

Die Dauer der Geburt belief sich auf 81 bzw 60 min; dabei ist anzunehmen, daß bei der 
4. Geburt die anfänglichen Preßwehen nicht beobachtet wurden. Als Anzeichen von 
Schmerzempfindung oder Anstrengung werte ich die halb geschlossenen Augen, den 
ständigen Wechsel der Kopfhaltung, das ruckartige von der Seite auf den Rücken geworfen 
werden, das Abstrecken des Hinterbeines, häufiges Aufstehen und Hinlegen sowie auch 
eine Änderung des Gesichtsausdruckes und Pupillenerweiterung (mit NNAAKTGEBOREN 
1970). Die häufigen Kaubewegungen können ebenfalls dazugehören; sie können auch ein 
Zeichen der Erregung sein (FRÄDRICH 1964 bei C. zebra; HEDiGER 1954 allgemein). Oft 
gähnte das ? zwischen den Wehen, wohl aus Erschöpfung oder zur Entkrampfung. 

In den Protokollen habe ich vermerkt, daß das 2 ın Miktionshaltung und an den 
Harnplätzen prefßt. Miktions- und Defäkationshaltung eines Ducker-? ähneln sich und 
gleichen der Haltung beim Pressen; augenscheinlich werden die durch die Preßwehen 
entstehenden inneren Reize vom 2 ähnlich empfunden. 

Von der Geburt bis zum Ausstoßen der Nachgeburt vergingen 116 bzw. 62 min. In 
beiden Fällen wurde die Nachgeburt in der Gehegemitte, also nicht am Geburtsort, 
ausgestoßen und sofort vom ? gefressen. Dadurch bleibt der Geburtsort sauber, Geruchs- 
spuren werden vernichtet, und die in der Nachgeburt enthaltenen Hormone regen wahr- 
scheinlich die Milchproduktion des ® an. 

Von den 5 Zebraducker-Geburten im Frankfurter Zoo erfolgte nur eine nachmittags um 
16.00 Uhr, die anderen vier morgens zwischen 9.00 und 11.00 Uhr. Hinsichtlich des 
Geburtsplatzes verhielt sich das Muttertier ortstreu. 


Die Eltern-Kind-Beziehung 


Das Pflegeverhalten von Säugetiermüttern wird durch den Geruch der Amnionflüssigkeit 
im Fell des Jungtieres ausgelöst (NAAKTGEBOREN 1970). Durch das Lecken wird die 
Atmung des Neugeborenen angeregt, es dient der Säuberung von den Embryonalhüllen 
und dem raschen Trocknen der Haare, und nicht zuletzt kommt dadurch die Mutter-Kind- 
Beziehung zustande. Das Muttertier lernt, das Junge nach dem Geruch zu erkennen und 
umgekehrt. Beim Zebraducker dienen neben olfaktorischen Reizen auch optische (Blick- 
kontakt) und akustische (Stimmfühlungslaute) Auslöser dem sicheren Erkennen. 

Das Lecken führte das Zebraducker-? bei beiden Kälbern bis etwa 5 Stunden nach der 
jeweiligen Geburt durch, ohne dabei längere Pausen (max. 15 min) einzulegen. Dazu ging 
es auch zum abliegenden Jungtier hin. In der darauffolgenden Zeit beleckte das 2 das 
Junge zwar immer noch intensiv, nun aber nur in den Phasen, in denen dieses seinen 
Abliegeplatz verließ. Das Muttertier beleckte vorwiegend die Anogenitalregion des Jun- 
gen, wobei es regelrecht Kot und Harn ablutschte oder -sog. Wenn das Kalb währenddes- 


?2 Nach Aussagen des Revierwärters, Herrn Far. 
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sen nicht saugte, spreizte es die Hinterbeine, stellte den Schwanz vertikal nach oben, leicht 
cranial abgebogen, und streckte den Rücken mehr oder weniger gerade; der Kopf wurde 
leicht gesenkt, und die Ohren wurden für gewöhnlich nach hinten gerichtet. In der Regel 
leckte das Junge dabei oft sein Maul und schüttelte Kopf und Körper. 

Das zu Anfang so häufige Anallecken trat allmählich immer seltener auf, wurde durch 
verstärktes Belecken von Kopf und anderen Körperregionen ersetzt und konnte zum 
letztenmal im Alter von genau 4 Monaten einige Sekunden lang beobachtet werden. Für 
gewöhnlich saugte das Kalb während der Zeit, in der das $ es anal beleckte. 

Das Muttertier veranlaßte das Junge anfangs aktiv zum Saugen, wohingegen das Junge 
aber von sich aus den Vorgang beendete und alleine den Abliegeplatz aufsuchte. Dazu im 
einzelnen: Das Muttertier holte das Junge bis zum 20. Lebenstag vom Abliegeplatz ab. 
Dazu näherte sich das 2 bis auf 1 m der linken Box (Abliegeplatz) und ließ in der Regel ein 
leises Murgsen hören; gelegentlich ging das ? auch bis zur Box, beroch oder/und beleckte 
kurz den Kopf des Kalbes und entfernte sich dann wieder einige Schritte, aber ın 
Sichtkontakt bleibend; daraufhin stand das Junge auf, verließ die Box und ging zur Mutter, 
die es nun leckte und säugte. In den ersten 1-2 Tagen schob sie das Junge durch das Lecken 
hilfeleistend zum Euter. 

Beim Saugen, das immer stehend erfolgte, hielt das Junge die Augen geöffnet, halb oder 
ganz geschlossen. Anfangs spreizte es die Vorderbeine weit, senkrecht zum 2 stehend; 
später stand es meist umgekehrt parallel zum Muttertier. Beim Saugen waren Schmatz- 
geräusche hörbar; das Junge machte zwischendurch immer wieder kleine Pausen, in denen 
es sein Maul oder das Euter beleckte. Vom ersten Saugen an führte es Saugstoßbewegungen 
als Eutermassage durch. Nach dem Saugen legte sich das Junge selbständig wieder ab, ohne 
daß das Muttertier für mich erkennbare Reaktionen zeigte, die das Junge dazu veranlaßt 
hätten. 

Allmählich wurden die Saugstoßbewegungen immer heftiger; das ? krümmte dabei den 
Rücken nach oben und äußerte gelegentlich Murgs-Töne. Während der Entwöhnungs- 
phase wehrte das $ das Kalb mehr und mehr vom Saugen ab, indem es ansatzweise mit 
einem Hinterbein nach dem Kopf des Jungen trat und fortging. 

Nach der Entwöhnungsphase beschränkte sich der Kontakt zwischen Mutter und Kind 
auf Sozialverhaltensweisen wie bei Erwachsenen, z. B. Allogrooming. 

Das Vatertier wurde kurz vor der Geburt ausgesperrt; nachdem das Kalb umherlaufen 
konnte, ließ man das d wieder dazu. Es wirkte verunsichert, ging immer zuerst zum 
Futtertrog, fraß dort und markierte die Kanten mit seinem Antorbitaldrüsensekret. 
Während es dort stand, kam meist das jeweilige Neugeborene auf es zu und suchte beim 
Vater nach dem Euter. Dieser hatte das Jungtier vorher beäugt und reagierte auf die 
suchenden und ihn berührenden Kopfbewegungen des Jungen damit, daß er mit den 
Hinterbeinen hoch- und absprang. Fortan wich das d aus, sobald sich der Abstand zum 
Jungen auf Körpernähe verkleinerte. Die Eutersuche des Neugeborenen auch beim & 
zeigt, daß es in den ersten 1-2 Tagen erst lernen muß, seine Mutter sicher zu erkennen. 

Der Vater markierte zwar nach intensivem Beriechen das Muttertier, das ausgestreute 
Lagermaterial am Geburtsort und an der Stelle, wo die Nachgeburt ausgestoßen wurde, 
markierte aber nicht die Neugeborenen und attackierte sie auch nie. Das 8 beobachtete in 
den folgenden 3 Tagen jede Bewegung des Jungen aufmerksam und beroch es gelegentlich 
kurz, ohne es aber zu lecken. Der erste Körperkontakt zwischen dem d und dem 
3. Neugeborenen fand nach 10 Tagen statt: Als das ? die Analregion des Jungen beleckte, 
kam das d neugierig dazu und leckte ebenfalls. Dies wiederholte sich aber nicht sehr 
häufig. Ein weiterer Körperkontakt bestand darin, daß das d in den hochgebogenen 
Schwanz des Jungtieres biß, als das 2 es anal leckte. Umgekehrt biß das Junge gelegentlich 
beim Spiel in ein Ohr des Vaters, sprang über ihn, wenn er lag, und beroch seine 
Analregion, als er kotete. Manchmal beleckte das Junge auch die Hornspitzen und -basen 


des d. 
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Obwohl das Muttertier niemals bei dem Jungen ruhte, tat dies der Vater hin und wieder. 
Ansonsten verhielt sich das d dem Jungen gegenüber nicht anders als zum 2 ; so flehmte es 
auch gelegentlich, wenn das junge ? urinıerte. 


Gewichtsentwicklung des Jungtieres 


Die Gewichtszunahme des 3. im Frankfurter Zoo geborenen Jungtieres ist aus Tab. 3 
ersichtlich. Das Junge wurde immer zwischen 15.00 und 16.00 Uhr gewogen. 

Die Gründe für die plötzliche Gewichtsabnahme zwischen der 7. und 8. Lebenswoche 
lassen sich nicht gesichert angeben. Offensichtlich reichte zu diesem Zeitpunkt die 
Muttermilch für eine Gewichtszunahme nicht mehr aus, denn das Muttertier entwöhnte 
das Junge allmählich. Eine weitere wichtige Ursache ist die zu dieser Zeit stattfindende 
Umstellung auf feste Nahrung, die sich auf den Verdauungsprozeß auswirkt. 


Tabelle 3 


Gewichtsentwicklung des Zebraducker-Jungen ]J; 


A Gewicht g Datum Gewicht g 


0 sr 5075 
515 Faub 5335 
420 ll 5700 
470 12; 6500 

6150 
6650 
7030 
8000 


. = Gewichtszunahme zwischen zwei Wägungen. 


Auffallend ist der Wert von 420g am 24.10.1978. Diese vergleichsweise geringe 
Gewichtszunahme ist vermutlich darın begründet, daß zu diesem Zeitpunkt der Postpar- 
tum-Östrus des Muttertieres bereits eingesetzt hatte. Da das ? nun heftig vom d getrieben 
wurde, ist es denkbar, daß das Junge weniger oft gesäugt wurde. 

Festzuhalten ist, daß die Gewichtsentwicklung in den ersten 5 Wochen rapide und dann 
langsamer verlief. Die durchschnittliche Gewichtszunahme beträgt bis zum 80. Tag 
insgesamt 79,8 g/Tag. Danach wurde das sich immer stärker wehrende Jungtier nicht mehr 
gewogen, um es nicht unnötig zu gefährden. 


Entwicklung des Körpers 


Ein neugeborener Zebraducker bringt mit ca. 1500-1600 g über 10 % des mütterlichen 
Gewichts auf die Waage, was einen relativ hohen Wert für einen Wiederkäuer darstellt. 
Wie die meisten Antilopen-Jungen ist es hochbeinig gebaut. Sein Fell sieht naß braun- 
schwarz glänzend aus und ist etwa 1Y2 Stunden nach der Geburt getrocknet. Das 
charakteristische Streifenmuster der Zebraducker ist von Anfang an zu erkennen, doch 
insgesamt wirkt das Neugeborene wesentlich dunkler. Die Grundfärbung eines adulten 
Zebraduckers ist rötlich-braun; nur Bauch, Brust und Kehle sind deutlich hellgelb gefärbt. 
Bei einem Neugeborenen sind letztere eher schmutzig grau-gelb gefärbt; Kopf, Unterarme 
und -schenkel sind dunkelbraun-schwarz; nur die Zwischenräume zwischen den schwar- 
zen Hauptstreifen sind kräftig strohgelb, doch sie fallen kaum auf, weil sie beim infantilen 
und juvenilen Körper noch nicht ihre endgültige Breite erreicht haben; die dicht zusam- 
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menstehenden Hauptstreifen unterstützen die insgesamt dunklere Erscheinung. Das Fell 
ist weicher, und die Sinneshaare erscheinen länger als die der Adulten. 

Im Alter von 39 Tagen betrug die Widerristhöhe eines jungen Zebraducker-? 30 cm 
(Adulte: 40-50 cm), sein Bauchumfang 41 cm (adultes d: 59 cm; seit 1 Monat gravides 
Muttertier: 69 cm). Man kann ein Jungtier auf Grund seines zierlichen Körperbaus von 
Adulten unterscheiden, selbst in einem Alter von 7-9 Monaten noch, wenn es bereits die 
gleiche Färbung wie die Adulten besitzt und auch die endgültige Widerristhöhe erreicht 
hat. Die Hornansätze waren bei einem jungen Zebraducker-? ab dem 49. Lebenstag 
deutlich zu sehen. 


Reifung von Verhaltensweisen 
Koordination der Bewegungsweisen 


Eine Übersicht über das Einsetzen einiger Bewegungsweisen der Zebraducker-?? J; und 
J, gibt Tab. 4. Der Vergleich zeigt, daß bei J, fast alle Bewegungsweisen später auftraten als 
bei J; (mit Ausnahme des ersten Sprungs). 

Das Junge J, stand nach mehrfachen Versuchen schon 12 min nach seiner Geburt sicher 
auf den Beinen, ohne bis dahin gesaugt zu haben. J, dagegen fand schon nach 16 min das 


Tabelle 4 


Übersicht über das erste Auftreten einiger Bewegungsweisen nach der Geburt bei den 
Zebraducker-Jungen ]J, und ], 


Bewegungsweisen 


Erstes Stehen 
Sicheres Stehen 
Erstes Liegen 


Koord. Hinlegen 
Sicheres Aufstehen 
Erster Sprung 
Gähnen 
Kopfschütteln 
Körperschütteln 


Euter der Mutter, fiel aber 1 min später wieder um. Diese Zeitunterschiede sind aber nicht 
überzubewerten, da auch bei anderen Antilopen derartige individuelle Unterschiede 
normalerweise auftreten. 

Beide Jungtiere gähnten kurz nach der Geburt auffallend häufig. Dieses Verhalten wird 
sicherlich durch den postnatalen Sauerstoffbedarf verursacht. Es kann auch mit der 
Erschöpfung des Jungtieres durch die Anstrengung der Geburt zusammenhängen. 


Entwicklungsphasen der Nahrungsaufnahme 


Das Zebraducker-Junge J, saugte 27 min, J; schon 16 min nach der Geburt zum erstenmal. 
Beide Jungtiere zeigten von Geburt an Leerlaufsaugbewegungen, wobei sie gelegentlich die 
Zunge ca. 2cm weit herausstreckten. Dieses instinktive Leerlaufsaugen wurde begleitet 
von ruckartigen Kopfbewegungen nach oben und Kopfpendeln (= Milchsuchbewegun- 
gen), noch ehe die Tiere zum erstenmal standen. 

Die Häufigkeit des Auftretens dieser Verhaltensweisen steigerte sich, als die Jungen 
standen und das Euter der Mutter suchten. Sie tasteten mit der Schnauze den Körper ab 
und stießen mit dem Kopf z. B. zwischen die Vorderbeine des ®, in die Körperwinkel vor 
und hinter dem Unterarm sowie in die Flanken. 
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Auffallend ist folgende Übereinstimmung: Beide Jungen saugten zum erstenmal nur 
1 min lang Kolostramilch, fanden aber nach 2 min sofort das Euter wieder. Dann tranken 
sie etwa 6 min lang mit kurzen Unterbrechungen, da das Muttertier sie so heftig leckte, daß 
sie die Zitze aus dem Maul verloren. Anschließend zeigten sie diese Such- und Leerlauf- 
saugbewegungen auch beim d sowie in den Ecken der Boxen. 

Zur Häufigkeit des Saugens konnte ich folgendes registrieren: J, saugte nach dem 
erstenmal innerhalb von 137 min insgesamt weitere 9 Male am Euter, dabei durchschnitt- 
lich 2,4 min lang. Bei J; konnte ich beobachten, daß es nach dem 1. Saugen innerhalb der 
folgenden 4 Stunden fünfmal durchschnittlich 3,4 min lang saugte. Am darauffolgenden 
Tag saugte es zwischen 12.20 und 15.00 Uhr insgesamt fünfmal, durchschnittlich 3,6 min 
lang. Vom 4. Tag bis etwa zum 11. Tag lag J,; vorwiegend in „seiner“ Box und verließ sie 
nur zum Saugen. Dabei konnte ich auch beobachten, daß einzelne Saugakte zwischen 5 und 
10 min (inkl. kurzer Unterbrechungen zum Maullecken) dauerten. Allerdings ist mir nicht 
bekannt, wie oft J; pro Tag saugte, da mir eine 24stündige Überwachung nicht möglich 
war. 

Die Aufnahme von fester Nahrung entwickelte sich beim Zebraducker-Jungen ]J; 
folgendermaßen: Ab dem 11. Tag begann es Sandkörner vom Boden aufzulecken, ab dem 
12. Tag nahm es einige Haferflocken auf, und am 15. Tag nahm es zweimal ein Apfelstück- 
chen ins Maul, ließ es aber jedesmal wieder fallen. Am 20. Tag habe ich ]J, zum erstenmal 
feste Nahrung (Möhre) zu sich nehmen sehen, was danach immer häufiger auftrat. Es 
bevorzugte dabei Möhren und Äpfel. Ab dem 37. Tag fraß es regelmäßig feste Nahrung 
und beteiligte sich auch an dem unruhigen Wandern der Eltern, wenn sie auf das Futter 
warteten. 

Mit dieser Steigerung der Aufnahme fester Nahrung ging gleichzeitig der Entwöh- 
nungsvorgang einher. Ab dem 12. Lebenstag wurde J; schon gelegentlich beim Saugen von 
der Mutter abgewehrt. Dies trat allmählich immer häufiger auf, auch bildete sich das Euter 
des $ langsam wieder zurück. Der Zeitpunkt, an dem sich das Verhältnis vom Saugen zur 
Aufnahme fester Nahrung als Hauptnährquelle verschob, lag bei ca. 50 Tagen; es trat nun 
eine deutliche Gewichtsabnahme auf. Die letzten, mehr oder weniger erfolglosen, Saugver- 
suche wurden nach 117 Tagen beobachtet. Bis dahin versuchte J, am häufigsten morgens 
zu saugen, wenn der Futtertrog leer war. Nach derartigen erfolglosen Saugversuchen biß ]J; 
dann des öfteren in den Gummirand des Futtertroges. 

Es ist bemerkenswert, daß gleichzeitig mit der Aufnahme von fester Nahrung auch ein 
intensives Lecken am Salzleckstein auftrat. Vermutlich hatte das Jungtier nun ein gesteiger- 
tes Bedürfnis nach Salzen, die zwar in der Muttermilch, nicht aber in der festen Nahrung 
enthalten sind. 

Über das Einsetzen des Wiederkäuens bei Cephalophus-Jungen habe ich keine Hin- 
weise gefunden. Nach meinen Beobachtungen zeigten J; und J; ım Zusammenhang mit 
dem Leerlaufsaugen direkt nach der Geburt vielfach auch Kaubewegungen im Leerlauf. 
Diese dienten aber sicherlich nicht dem Wiederkäuen. Bei J; und ]; konnte ich aber schon 
ab dem 8. Lebenstag Bewegungen des Wiederkäuens (Hochwürgen, Kauen) beobachten, 
die danach immer häufiger auftraten und länger andauerten. Nach 1 Monat trat das 
Wiederkäuen regelmäßig auf. 

Das Jungtier lernt offensichtlich durch intensives Beriechen des Maules eines kauenden 
Elternteils, was freßbar ist (Entstehung einer Futtertradition?). 


Abliegeperiode 


Als Abliegeplatz suchten alle 3 Zebraducker-Jungtiere immer nur die linke Box auf, in der 
sie auch geboren wurden (Abb. 1). Nur ]J, legte sich für die ersten Stunden nach seiner 
Geburt hinter einen etwas höher aufgestreuten Strohhaufen (Abb. 2), danach ebenfalls 
immer ın die linke Box. 
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Wichtig ist, daß alle Jungtiere anfangs auf ihren Abliegeplatz harnten und koteten 
(Heimtönung) und erst später die Kot- und Harnplätze der Adulten aufsuchten. 

Die Abliegeperiode verlief folgendermaßen: Nachdem das Junge J; gesaugt hatte und 
noch kurze Zeit herumgelaufen war, legte es sich immer selbständig in die linke Box. Dort 
verbrachte es während der ersten 2-3 Lebenswochen den größten Teil des Tages. ]; lag aber 
nicht permanent, sondern stand häufiger auf, leckte das Maul, witterte, drehte sich, beroch 
den Platz, trieb ausgiebig Körperpflege und legte sich dann wieder hin. 

Nach und nach verlängerten sich die Zeiträume, die J; vor und nach dem Saugen im 
Gehege umherlief: Von 10 min am 2. Lebenstag über 30 mın am 11. Tag zu 50 mın am 21. 
Tag. Bemerkenswert ist auch, daß sich J, bis zum 15. Lebenstag jedesmal nach dem Wiegen 
direkt in die linke Box begab und sich dort ablegte. Erst ab dem 21. Tag blieb es im Gehege 
stehen, ließ sich vom 2 lecken oder fraßß aus dem Trog. 

Im Alter von 44 Tagen legte sich J, zum erstenmal auf einen anderen Platz und ruhte 
seither nicht mehr in der linken Box. Es legte sich in die rechte Box, die der Miktionsplatz 
der Erwachsenen ist und besonders vom d zum Ruhen bevorzugt wird. Ab diesem Tag 
setzte es den Kot auch meistens auf den Kotplatz der Adulten ab. Am folgenden Tag lagen 
J, und das d gemeinsam in der rechten Box, was aber nur selten vorkam, da das d meistens 
aufstand und die Box verließ, wenn J; sich hinlegte. 

Insgesamt scheint es prinzipielle Unterschiede hinsichtlich des Abliegeverhaltens bei 
Ducker-Jungen zu geben. Aber alle Jungtiere wählen selbständig den Abliegeplatz aus und 
bestimmen alleine die Zeitdauer des Abliegens bzw. des Umherlaufens; der Abliegeplatz 
besitzt Heimtönung, die Jungtiere flüchten in den ersten 2-3 Lebenswochen nach einem 
unangenehmen Erlebnis direkt dorthin. 


Entwicklung von Neugier- und Spielverhalten 


Gleichzeitig mit den länger andauernden Aktivitätsphasen des Jungtieres entwickelt sich 
auch sein Neugierverhalten, in engem Zusammenhang mit dem Lernen. 

J; beroch häufig seine Eltern, besonders dann, während sie es berührten oder etwas 
fraßen. Es beroch alle Winkel des Geheges, und sein besonderes Interesse galt dem 
Futtertrog, in den es sich schon am 1. Lebenstag mehrmals stellte. 

Schon am 2. Tag, als J; gut auf Geräusche und Düfte reagierte, stand es bei der genauen 
Beobachtung eines zwitschernden Spatzes auf und leckte sein Maul, während es den Vogel 
2 min lang aufmerksam beobachtete. Als der Spatz schließlich fortflog, legte sich J, wieder 
ab. 

Alle Gegenstände wurden auch beleckt, so z. B. die Kacheln, Holzwände und Gitter. 
Beim Belecken des Bodens nahm J, Sandkörner auf. Allmählich versuchte es auch, feste 
Nahrung zu fressen, und leckte häufig am Salzleckstein. 

Die Zebraducker-Jungen lernen mittels Neugierverhalten, Artgenossen zu identifizie- 
ren, die Gehegegröße und -ausstattung sowie ‚‚freßbare‘‘ Nahrung und auch Gefahren- 
situationen zu erkennen. 

Die Jungtiere zeigten häufig Bewegungsspiele, wobei sie im Galopp mit zwischenge- 
schalteten Luftsprüngen und Haken durch das Gehege rannten. Auffallend ist, daß sich 
diese Bewegungsspiele oft vom Jungtier auf ein oder beide Elternteile übertrugen. Dabei 
traten oft Verhaltensweisen aus anderen Funktionskreisen auf wie Verfolgen, Kämpfen 
und auch sexuelle Verhaltensweisen wie Treiben und Aufreitversuche. 

Diese Spiele dauerten immer etwa eine halbe Stunde und wurden sowohl morgens als 
auch nachmittags gezeigt. Lautäußerungen habe ich beim Spiel nie vernommen. 

Als Spielen mit Gegenständen kann gewertet werden, daß ein Zebraducker in den Rand 
des Wassernapfes (Gummi) biß und diesen so durch das Gehege schob. 

Ebenso konnten gelegentlich Beutespiele beobachtet werden, besonders dann, wenn 
den Zebraduckern im satten Zustand Mäuse angeboten wurden. Die Ducker spielten etwa 
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4 mın mit einer Maus, die sie fortschleuderten und wieder aufnahmen. Anschließend fraßen 
sie die Maus (SCHWEERS 1981). 


Diskussion 


Erstmals werden in dieser Arbeit detaillierte Angaben zur Fortpflanzungsbiologie des 
seltenen Zebraduckers (Cephalophus zebra) dargelegt, die im Frankfurter Zoologischen 
Garten gewonnen wurden. Sie sollen nun mit Bekanntem anderer Cephalophus-Arten 
diskutiert werden. 

In der Regel trat bei dem untersuchten Muttertier ein Postpartum-Östrus auf, jeweils 
10 Tage nach einer Geburt. Dies steht im Gegensatz zu Angaben über andere Cephalo- 
phus-Arten (Östrus 4-6 Wochen nach einer Geburt), entspricht aber solchen über andere 
in ihrer Brunst an keine Jahreszeit gebundenen Antilopen-?? (Dittrich 1972a). 

Das Vorkommen von Paarungsversuchen außerhalb der weiblichen Brunst - auch an 
trächtigen ?2 - bei C. zebra und anderen Arten (Dittrich, 1970, 1972a) deuten m.E. 
darauf hin, daß Ducker in Freiheit nicht paarweise leben, sondern daß ein d zu mehreren 
?2 sexuelle Beziehungen hat. 

Im Gegensatz zur Mehrzahl der Literaturhinweise, die für Ducker eine Tragzeit von 
3 Monaten angeben (Tab. 1), konnte für C. zebra eine durchschnittliche Tragzeit von 
221-229 Tagen ermittelt werden. Diese Dauer stimmt weitgehend mit Daten von DITT- 
RICH (1970, 1972a, 1972b) für andere Ducker-Arten überein. 

Während der Trächtigkeit traten agonistische Verhaltensweisen, wie sie BURCHFIELD 
und STonEs (1973) von C. niger beschrieben, nicht auffallend auf. 

In Gefangenschaft wurden einige Ducker-Arten schon mehrfach nachgezüchtet 
(AESCHLIMANN 1963; FRÄDRICH, 1964; DITTRICH 1972a; BURCHFIELD und STONES 1973; 
von KETELHoDT 1973, 1977a; WHITTLE und WHITTLE 1977), doch hier fehlen häufig 
Angaben zur Tageszeit und den Geburtsabläufen selbst. Unter Einbeziehung zweier 
Geburtsbeobachtungen von C. zebra kann festgehalten werden, daß die Mehrzahl der 
Duckergeburten in den Morgenstunden erfolgt, daß die Jungtiere zuerst mit dem Vorder- 
körper erscheinen und die 2? die Nachgeburt ın der Regel fressen. 

Die Zusammensetzung der Muttermilch von C. monticola hat von KETELHODT (1977b) 
untersucht; über eine Diät zur Handaufzucht von C. zebra gibt JorDT (1962) Auskunft 
sowie AESCHLIMANN (1963) und DITTRICH (1972a) von weiteren Ducker-Arten. 

Weder das Mutter- noch das Vatertier markierte ein Neugeborenes mit den Voraugen- 
drüsen — entgegen Beobachtungen von FRÄDRICH (1964) und DITTRICH (1972a). 

Das Säugen wurde auch nicht vom Jungtier ausgelöst (FRÄDRICH 1964), sondern vom 
Zebraducker-Muttertier, das ihr Junges — anders als beim Maxwellducker (Rarıs 1970) — 
vom Abliegeplatz ‚„abholte‘“. 

Bezüglich der Abliegeplätze von Cephalophus-Jungen gibt es Hinweise von FRÄDRICH 
(1964) und aus dem Gladys Porter Zoo (FarsT 1976; AnonyMmus 1977): In allen Fällen 
lagen die Jungtiere alleine, ohne Körperkontakt zu Artgenossen, was auch für C. zebra 
zutraf. Konträr zu Feststellungen von DITTRICH (1972a) sowie HALTENORTH und DILLER 
(1977) lagen das ? und sein Junges nie dicht beieinander. 

Zur körperlichen und Verhaltensontogenese bei Duckern gibt es nur vereinzelte Hin- 
weise (AESCHLIMANN 1963; FRASER 1968; DITTRICH 1969, 1970, 1972a; BURCHFIELD und 
Stones 1973). Die Gewichtsentwicklung eines Zebraducker-? weist eine durchschnitt- 
liche Zunahme von 79,8 g/Tag innerhalb von 80 Tagen auf, beträgt aber innerhalb der 
ersten 6 Wochen 95 g/Tag (vgl. DiTTRICH 1969). 

Das Einsetzen der Geschlechtsreife bei Cephalophus-Arten kann im Alter von "2 bis 
3 Jahren erfolgen (AEscHLIMAnN 1963; FRASER 1968; DITTRICH 1970, 1972a, 1972b; 
BURCHFIELD und STONES 1973). 

Angaben zur Koordination von Bewegungsweisen liegen von FRÄDRICH (1964) und 
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Dittrich (1972a) vor. Bei den Zebraducker-Jungtieren traten Stehen und Saugen zeitlich 
vergleichbar auf, aber die Häufigkeit des Saugens lag erheblich über den Werten. 

Die einzige Beobachtung zum Spiel bei Duckern liegt von HEINICHEN (1972) an C. 
natalensis im Freiland vor: “Often a Red Duiker male and female were seen playing. The 
one chased the other, while making a ‘tchie-tchie’ sound.” Lautäußerungen habe ich von 
C. zebra nie beim Spiel, wohl aber beim Kampf und beim Treiben vernommen. 
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Zusammenfassung 


Die Ergebnisse zur Fortpflanzungsbiologie des Zebraduckers nach einer zehnmonatigen Untersu- 
chung im Rahmen einer Staatsexamensarbeit werden dargestellt und mit bisher Bekanntem anderer 
Cephalophus-Arten verglichen. Dabei wurde ein Postpartum-Östrus zehn Tage nach einer vorausge- 
gangenen Geburt wahrscheinlich. Das Paarungsverhalten wurde beschrieben sowie Veränderungen 
des ? während der Trächtigkeit. Es wurde eine Tragzeit von 221-229 Tagen für C. zebra festgestellt. 
Weiterhin wurden zwei Geburten von C. zebra skizziert, die Eltern-Kind-Beziehungen untersucht 
sowie die Jungtierentwicklung detailliert beschrieben: Gewichtsentwicklung, Reifung des Körpers, 
Reifung von Verhaltensweisen, Entwicklungsphasen der Nahrungsaufnahme, Abliegeperiode, Neu- 
gier- und Spielverhalten. 
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Abstract 


Portions of bharal breeding and lambing seasons were observed in west-central Nepal. Mixed herds 
aggregated for the rut, but males did not segregate from females after breeding season. Activity 
patterns indicated 2 diurnal peaks, activity may have been affected by temperature. Behavioural 
repertoires did not differ between populations, but rates of some displays did. Lambing season was 
later than a more northern population, probably due to climatic conditions. Mother-young behaviour 
compared closely with North American sheep. Observations confirmed the gestation period as 
approximately 160 days. 


Introduction 


Knowledge of bharal (Psendois nayaur) reproductive behaviour is limited to a study of a 
population during the rut in north-central Nepal (see SCHALLER 1977). Information on 
ecology and natural history has been presented from studies of 3 bharal populations in 
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Nepal (SCHALLER 1973, 1977; WEGGE 1979; Wırson 1981). Information is lacking on 
paraturition and mother-young behaviour. In addition, a reported gestation period of 160 
days (CRANDALL 1964) has not been verified by field observations. 

A study of bharal reproductive behaviour was conducted in Nepal during the 
1976-1977 breeding and lambing seasons. The goals of this paper are: 1. to present data on 
herd dynamics during the breeding season, 2. to present data on seasonal activity patterns, 
3. to compare behavioural repertoires of 2 bharal populations, 4. to define the season of 
birth, and 5. to describe mother-young behaviour. 


Study areas and methods 


Descriptions of bharal sex and age classes have been presented by Wırson (1981). 

Portions of the breeding and lambing seasons were observed in the Dhorpatan Shikar Reserve 
(82°50’-83°15’ E, 28°30-50’ N) of west-central Nepal (see Wırson 1981). Courtship and aggressive 
behaviour were observed in the Sun Dah block with the majority of the observations recorded in the 
headwaters of Chhapka Khola (Wırson 1981). An estimated 105-110 bharal were reported in the 
block (Wırson 1977), with 50-60 in the 500 ha headwaters area (4000-4900 m altitude). Agonistic and 
courtship encounters were recorded on data cards, and herd activity counts were recorded every 15 
minutes. Herd composition counts were recorded at the beginning of the day and at any time herd 
composition changed. 

Parturition was observed in the headwaters areas of Gur Gad and Bakre Kholas in the Barse block 
(Wırson 1981). Approximately 110-120 bharal were estimated to frequent the headwaters areas and 
south-facing slopes of Barse ridge (Wırson 1977). The area had been under heavy legal and illegal 
hunting pressure from 1970 to 1976. Two to 4 Class III males were harvested by trophy hunters each 
year for 7 consecutive years. In addition, domestic grazing was extremely heavy in June, July, and 
August, as 15,000 to 16,000 domestic sheep moved into the Phagune and Barse blocks each year. In 
comparison, the Sun Dah area was more remote and not subject to such heavy hunting and grazing 
pressures. 

Onset of parturition was determined by recording the number of new-born lambs and yearling 
lambs in daily herd composition counts. Observations and herd composition counts determined 
isolation of ewes prior to parturition and selection of lambing habitat. Suckling behaviour was 
quantified by recording initiation, duration, and termination of suckling bouts. 


Results and discussion 
Herd dynamics 


There are several population (Table 1) and habitat differences between the Dhorpatan 
study areas and the Lapche and Shey study areas of SCHALLER (1977). At similar altitudes, 
Shey hillsides consisted of more bare ground (63 %) and less grass (21 %) than Lapche 
(43 % ground and 28 % grass) or Dhorpatan (29 % ground and 58 % grass) (SCHALLER 
1977; Wırson 1981). The largest mixed herd observed during the rut was 49 bharal. A 
mean mixed herd size of 25 bharal suggested aggregation of herds for breeding (Table 2). 
During the rut at Shey, mean herd size was 18 bharal with a maximum of 61 animals 
(SCHALLER 1977). In Dhorpatan, 85 to 90 % of Class I-III males were in mixed herds prior 
to the main rut (Table 2), whereas SCHALLER (1977) reported only 33 % for the Shey 
population. Male groups were infrequently observed in the Dhorpatan area; 9 groups in 
autumn and only 1 in spring. Some males wandered during the December rut, but solitary 
males or small groups of males accounted for a small portion of all abserved males (Table 
2). In comparison, SCHALLER (1977) reported that solo males were fairly common during 
the height of the rut. 

Male bighorn sheep (Ovis canadensis) segregate spatially from females and by habitat 
selection to minimize competition against mothers of their offspring (GEısT and PETocz 
1977). WEGGE (1979) reported that there was no evidence of bharal males forming distinct 
bands or occupying separate habitats. The higher percentage of grass coverage on Dhorpa- 
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Table 1 


Herd composition data (in %) of four bharal populations in Nepal 


Location Classes of Males? lamb Yrlg Total #  lambs Adultdd Yrlgdd 
gauce) dlassed oo 22 10029 10092 


Va, IV Sl I 
Shey 8.2: 79.0 125.2 25,04 ! ; 40 
(SCHALLER 
1977) 


III 
Sun Dah 18.9 
(WILSON 
1981) 

IV II I 
Lapche 5 F 6.5 10.6 
(SCHALLER 
19723) 


Barse 1.1 
(WILSON 
1981) 


2 = differences in age classes previously discussed by Wırson (1981) 


Table 2 


Percent of bharal males (Classes I-III) seen alone, in male groups (MG), and in mixed groups 
(MxG), in comparison to the number of mixed groups and female groups observed in the 
Dhorpatan Shikar Reserve (1976-1977) 


% % ın # Mean Mean 
Alone MG MG MG MxG 
size + SE? sıze + SE 


Oct 123 5 2 11.011 
Nov 98 ; N 19.087181 
Dec 299 . : 24.6 #23 


a = Standard error of the mean 


tan slopes suggests less competition for available forage, thus negating segregation of the 
sexes. Sımilarly, 83 % of the Lapche bands were mixed herds during March (SCHALLER 
1977). Segregation of male and female bighorn sheep held true regardless of snow depth 
(GEısT and PETocz 1977), suggesting snowfall may not affect bharal social organization, 
whereas food or other habitat characteristics may. 


Activity patterns 


Activity of Dhorpatan bharal showed 2 diurnal peaks (see Fig.). During the December rut, 
bharal were least active during the heat of the day (1330-1500 hr), but activity increased as 
late afternoon temperatures dropped (Fig). At Shey, however, more bharal were active 
during the afternoon hours (SCHALLER 1977). 

In May and June, diurnal peaks were observed later in the afternoon (Fig.). March 
temperatures and bharal activity at Lapche (SCHALLER 1977) were similar to December 
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temperatures (Wırson 1981) and bharal activity in Dhorpatan. Hence, warmer tempera- 
tures, as well as emergent grasses may have affected bharal activity during the lambing 
season. 


Behavioural repertoires 


Direct and indirect aggression were observed as described by SCHALLER (1977). In 
addition, I observed 2 previously unreported forms of aggression: hornpull and neck-fight. 
The horn-pull was observed 3 times between interacting Class III males, whereas the neck- 
fight was observed only once. SCHALLER (1977) reported, but did not quantify, the 
broadside display, which included a somewhat lowered neck. I observed a single broadside 
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Seasonal activity patterns (number of 15 min herd activity counts: Breeding — 220, Lambing - 170) 


display by a Class III male who twisted his horns toward a Class III opponent. The horn- 
pull, neck-fight, and broadside display seem to have been rare behaviour patterns in this 
population. 

I observed 128 agonistic encounters between 1 and 15 December 1976. The initiating 
display was predominately a mount (23 % of the encounters), clash (21 %), or low-stretch 
(18 %). Initiators also lunged (9 %), jumped (9 %), jerked (5 %), or butted (5 %), whereas 
rare patterns accounted for the remaining 10 % of the encounters. The majority of 
agonistic encounters (53 %) were between Class III males, whereas 21 % were Class III 
males interacting with Class II males. Male bharal, markhor (Capra falconer:), and tahr 
(Hemitragus jemlahicus) interact mainly with members of their own age class or the next 
smaller or larger class (SCHALLER 1977). NIEVERGELT (1974) reported similar patterns of 
behaviour for C. ıbex. 

Courtship encounters were enumerated between 1 and 17 December 1976. Male bharal 
courted females with behaviour patterns as previously described by SCHALLER (1977). 
Differences existed between Shey and Dhorpatan populations in the displays used by males 
that induced females to squat and urinate. In Dhorpatan, males commonly approached 
females in the low-stretch and sniffed their vulva (76 % of 137 encounters). Females also 
urinated when males displayed the low-stretch with kick or chin-on-rump (22 %), and 
occasionally urinated when mounted by males. At Shey, females were induced to urinate 
by sniffing only (59 % of 265 encounters), by displaying and sniffing (25 %), by displaying 
only (11 %), following (3 %), or mounting (2 %). Shey males sniffed females twice as 
frequently as they lipcurled (SCHALLER 1977), whereas Dhorpatan males sniffed only 1.3 
times more than they lipcurled. 

Male bharal courted females with just 1 or 2 displays (x = 1.6; 301 encounters), most 
frequently a low-stretch and sniff (59 %). SCHALLER (1977) reported similar findings for 
Shey bharal and concluded that the low-stretch was most prevalent in species that court 
crudely with 1 or 2 abrupt displays, as do bighorn sheep (Geist 1971). Copulations were 
observed on rock ledges where only one male could accompany a female. Female mountain 
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sheep (Geist 1971) and female bharal (SCHALLER 1977) move onto rock ledges to avoid 
courting males. 

The prerut for the Shey population was 2 to 28 November 1973 with the main rut 
commencing on 29 November, and an estimated peak in mid-December. Onset of the main 
rut was determined by significant increases in the number of courtship encounters per 
observation hour and mounting of estrous ewes (SCHALLER 1977). A sımilar interaction 
rate indicated the Dhorpatan main rut commenced between 12 and 15 December (Table 3), 
and copulations were first observed on 15 December. As the rut intensified, females 
responded to increased courting by squatting and urinating more frequently, instead of 
departing or not responding to male displays. Male behaviour changed from no response to 
more lipcurls as females urinated more to appease courting males (Table 3). 


Table 3 
Male and female responses (in %) during 301 courtship encounters between 1-17 December 1976 


(number of encounters in parentheses) 


Behaviour 


Female 
None 
Squat/Urinate 
Depart 
Aggressive 
Copulation 


Male 
None 
Flehmen 
Attempted Mount 
Chase 


Copulation 


# encounter/hr 


Class I and II males occasionally courted females in early December (usually with 
attempted mounts or chases), but females rarely responded, except to depart or react 
aggressively (Table 3). An analysıs of daily rates of interaction for Class II and III males 
(using total male-hrs of observation to adjust for skewed male class composition) indicated 
no significant class differences in courtship rates (F = 0.72; d. f. = 1,26; P > 0.25). 
However, significant class differences (F = 5.28; d. f. = 1.26; P < 0.05) in rates of 
agonistic encounters indicated that Class III males were more aggressive as females came 
into estrous in mid-December. At Shey, younger male bharal were more active in the pre- 
rut, whereas adult males became more active during the week prior to the onset of the maın 
rut (SCHALLER 1977). 


Season of birth 


New born lambs were first observed on 27 May 1977. Only 23 % of the adult females had 
new-born lambs at heel by 10 June, which indicated (from Frost 1942) a peak ın 
parturition between 13 and 18 June. In 1975, the first new-born lamb was observed on 5 
June and lambing on 12 June (WEGGE 1976). In northern latitudes and high mountains, 
lambing season of North American sheep is later and more closely synchronized than 
elsewhere (Geist 1971; BunnELL 1982). However, the season of bırth for the high altitude 
bharal (4100-4500 m in June; Wırson 1981) seems to be longer (approx. 45 days), 
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comparing more closely to the southern British Columbia bighorn (BLoon 1963). Also, 
the lambing season of the Dhorpatan population was approximately 2 wecks later than that 
projected for the Shey population, probably due to more snowstorms in late May and early 
June (Wırson 1981). Similar observations have been reported for bighorn sheep in 
Montana (STEWART 1982) and for all sheep (O. dallı) in Alaska (NıcHoıs 1978). 

Herd composition counts on 22 May indicated skewed numbers of yearling-lambs per 
100 2 2, suggesting a withdrawal of adult females 4 to 5 days prior to parturition. Bharal 
lambing habitat was broken rugged cliffs above grass-covered slopes or basıns, as described 
for bighorn sheep (Geist 1971). One female with a new-born lamb was observed in rocks 
at 4440 m, and a general movement to higher altitudes was reported for the month of June 
(WıLson 1981). 


Mother-young behaviour 


Twenty-eight complete suckling bouts were observed during 6 months of fieldwork; 7 
prior to and during the rut, 21 during the lambing season. Mean duration of suckles may be 
inversely related with lamb age (r = —0.72; F = 4.73; P > 0.10). A 1-day-old lamb 
suckled 3 times (X = 140 s; SE = 2.6) during 6.4 hrs of observation, and a 5 to 7-day-old 
lamb suckled 3 times averaging 81 s per suckle (SE = 31). Lambs estimated to be 1 to 2- 
weeks old suckled an average 33 s (SE = 4.3) in 15 bouts. In comparison, 7 suckling bouts 
observed in October, November, and December indicated that lambs 4 to 6-months-old 
suckled infrequently and for short durations (X = 10 s; SE = 1.6) 

Females initiated suckling bouts by nuzzling their new-born lambs, whereas lambs 1 to 
2-weeks-old initiated suckles by approaching their dams. During autumn, lambs initiated 
suckling by running around the front of the female and diving under her side to reach the 
udder. This run-around behaviour is common to many ungulate species (see GEIST 1971). 
Bharal young suckled from the side and new-born lambs sometimes stood directly under 
the female. All attempts, but one, to suckle from the rear were rebuked. Similar positions 
were reported for bighorn lambs (Geist 1971). In May and June, females terminated 18 of 
21 suckles by either walking away (50 %) or stepping over the lamb. Bighorn females 
usually stepped over (59 %) and occasionally turned sharply away (18 %) or walked away 
from suckling lambs (Geist 1971). 


Conclusions 


Gestation was estimated by subtracting the female isolation period (4-5 days) from 164 
days between the first observed copulation and the first observed new-born lamb. The 
estimation (159-160 days) compared closely with previously reported estimates (CRAN- 
DALL 1964; SCHALLER 1977). The rut of the Dhorpatan population was estimated to have 
been from 15 December 1976 to 28 January 1977 and peaked at 4 to 9 January. This 
suggested a longer rut than previously reported and 2 weeks later than the Shey population. 
The 45-day lambing season commenced on 23 May and probably peaked between 13 and 
18 June 1977. Later seasons of breeding and parturition suggested adaptation to climatic 
conditions peculiar to the study area. Available forage, spring “green-up”, and temperature 
may have affected bharal acitivity, as well as social organization of the Dhorpatan 
population. Differences in behavioural repertoires, frequencies of displays, and rates of 
interaction may be attributed to the behavioural scaling of each population (Wırson 1975). 
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Zusammenfassung 


Aspekte des Fortpflanzungsverhaltens des Bharal in Nepal 


Zur Zeit der Reproduktion wurden Bharale ın west-zentralen Regionen von Nepal beobachtet. Dabei 
hat sich ergeben, daß sich zur Brunstzeit gemischte Herden sammeln, und daß sich nach der Fort- 
pflanzungszeit die männlichen Tiere nicht von den weiblichen Tieren trennen. Das Aktivitätsmuster 
zeigt im Tagesgang zwei Höhepunkte, wahrscheinlich von der Temperatur beeinflußt.Das Repertoire 
von Verhaltensweisen ist in den beiden beobachteten Herden zwar gleich, aber in der Häufigkeit 
mancher Imponierbewegungen ergeben sich Unterschiede. Die Setzzeiten für Lämmer liegen später 
als bei den nördlicheren Herden, wahrscheinlich unter klimatischem Einfluß. Das Verhalten zwischen 
Muttertier und Jungen ähnelt dem nordamerikanischer Schafe. Durch eigene Beobachtungen kann 
bestätigt werden, daß die Trächtigkeit ungefähr 160 Tage dauert. 
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Beiträge zum Sozialverhalten des Wisents (Bison bison bonasusL.) 
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Eingang des Ms. 3. 5. 1983 
Abstract 


Some aspects of the social behaviour of the European Bison (Bison bison bonasus L.) 


Studied the social behaviour of a fenced wisent group in the Bayerischer Wald National Park. The 
herd contained 4 bulls (12, 5, 2 and 1 years), 2 cows (7 and 5 years) and 2 calves. Social behaviour was 
recorded quantitatively in March/April and August/September. The social behaviour patterns 
recorded most are described, quantitatively presented and discussed. 

The wisent group had a social rank order which was stable. The oldest bull was the dominant 
animal and the calves were at the end of the social rank scale. Fighting and related behaviour patterns 
more often appeared in March/April than in August/September. In late summer there was an increase 
of sexual behaviour patterns between a cow in heat and the bulls of higher social rank. Bulls did not 
fight during this time. Licking another wisent involves social contacting, grooming and probably 
allaying too. 

Results in many ways confirm data about free living European bisons ın Poland. Furthermore 
some details about usual social behaviour patterns are presented. Also there are many similarities to 
the social behaviour of the American bison though there are some differences too. Therefore from 
ethological viewpoint it seems to be justified to consider American and European bison to be 
subspecies of one species Bison bison. 


Einleitung 


Nach der vergleichend anatomischen Untersuchung von BOHLKEN (1967) handelt es sich 
bei dem europäischen Wisent und dem amerikanischen Bison um eine einzige Art mit vier 
Unterarten. Er unterscheidet Präriebison (Bison bison bison), Flachlandwisent (Bison bison 
bonasus), Waldbison (Bison bison athabascae) and Kaukasuswisent (Bison bison cancasi- 
cus), wobei letzterer ausgestorben ist. Der europäische Flachlandwisent und der amerikanı- 
sche Präriebison werden im folgenden Wisent bzw. Bison genannt. 

Krasınskı (1978) weist darauf hin, daß BoHLken’s Schlußfolgerung, Wisent und Bison 
in eine Art Bison bison zu stellen, durch die sehr ähnliche Entwicklung und Struktur 
vergleichbarer Populationen von Wisent und Bison gestützt wird. Analoge ethologische 
Vergleiche liegen nicht vor. Hinweise auf das Sozialverhalten des Wisents finden sich in 
den Arbeiten von WESTBERG (1932), MOHR (1952), JACZEwskI1 (1958), SCIBOR (1960, 1961), 
Krasınskı und Raczynsk1 (1967) und KrasınskI (1967, 1978). Dabei stehen anatomische, 
fortpflanzungsbiologische und populationsökologische Aspekte im Vordergrund. Das 
Sozialverhalten des Bisons wurde umfassender bearbeitet (McHucH 1958, 1972; FULLER 
1960; SHuuLT 1972; MEAGHER 1973; LoTT 1974, 1979, 1981). 

Beschreibungen von Aussehen und Funktion häufiger sozialer Verhaltensweisen des 
Wisents und Vergleiche mit entsprechenden Angaben zum Sozialverhalten des Bisons 
fehlen weitgehend. Hier möchte diese Untersuchung einen Beitrag leisten. 


U.S. Copyright Clearance Center Code Statement: 0044-3468/84/4901-0043 $ 02.50/0 
Z. Säugetierkunde 49 (1984) 43-54 

© 1984 Verlag Paul Parey, Hamburg und Berlin 

ISSN 0044-3468 / InterCode: ZSAEA 7 


44 N. Krischke 


Material und Methode 


Das naturnahe Wisentgroßgehege am Rande des Nationalparks Bayerischer Wald bietet einen 
Kompromiß zwischen der Beobachtung von Wisenten in freier Wildbahn und Verhaltensregistrierun- 
gen in den meist kleinen Gehegen zoologischer Gärten. Es ist ca. 10° m? groß, in leichter Hanglage 
südlich exponiert und vielfach gegliedert. Erhöht angebrachte Beobachtungsstände erlauben längerfri- 
stige, weitgehend kontinuierliche Verhaltensbeobachtungen, ohne die Tiere sichtlich zu beeinflussen. 
Die Wisente konnten sich im Gehege frei bewegen und natürliches Futter aufnehmen. Zusätzlich 
wurden sie in einem überdachten Unterstand täglich gefüttert (Kraftfutter, Silage, Heu). 


Tabelle 


Daten der Wisentgruppe des Nationalparks Bayerischer Wald 
nach ZaBınskKI 1976 und eigenen Aufzeichnungen (Stand: Ende 1974) 


Zuchtbuch-Nr. Name Eltern geboren 


1543 Kolonius 8 637 Stonnas 24. 4. 62 
? 697 Puszczyslawa Kopenhagen 


1429 Stofil 10. 4. 67 
1062 Avona Avesta (Schweden) 


1256 Durchlaucht 22. 7.69 
1873 Purada Alfeld (Hannover) 


1256 Durchlaucht 21.6. 69 
1775: Tıxi Alfeld (Hannover) 


1543 Kolonius 1722272 
2138 Avosta Bayerischer Wald 


2359 Rubin 8. 6. 73 
2358 Ruta Bayerischer Wald 


1543 Kolonius 20. 5.74 
2138 Avosta Bayerischer Wald 


2359 Rubin 15.9.2574 
2358 Ruta Bayerischer Wald 


2138 Avosta 


2359 Rubin 


2358 Ruta 


2799 Abel 


2983 Abraham 


3216 Abatha 


3217 Abella 


6) 
2 
6) 
? 
ö 
2 
& 
2 
) 
2 
fe) 
? 
) 
2 


Ende 1974 lebten 8 Wisente im Gehege des Nationalparks Bayerischer Wald (s. Tab.). Im folgenden 
werden die Wisente übersichtshalber dem Alter nach (Zahlen!) mit Buchstaben und Geschlecht 
benannt: 


Kolonius Ag12 Abel EJ2 
Avosta BP?7 Abraham Fd1 
Rubin Cd5 Abatha G? 
Ruta DP®5 Abella H? 


Die Tiere Ad12, B?7, C3d5 und DP5 lebten seit September 1970 in diesem Gehege zusammen. 

Die Beobachtungen, die soweit möglich in gleicher Weise über den Tag verteilt wurden, erfolgten 
von Mitte Februar bis Mitte Oktober 1974, mit Unterbrechungen im Mai, Juni und Juli. So lassen sich 
die Verhältnisse im Frühjahr (März/ April) mit denen im Spätsommer (August/September) zusammen- 
fassend vergleichen. Dabei bleibt neben klimatischen Veränderungen (z. B. Schneehöhe Ende März 
noch ca. 30 cm, Temperatur) zu beachten, daß sich die Zusammensetzung der Wisentgruppe durch die 
Geburt der Kälber G? und H? zweimal änderte. Wichtig in diesem Zusammenhang ist auch die 
Brunst von B?7 Mitte September, die durch die Geburt eines Kalbes im Juni 1975 bestätigt wurde. 

Jede nach Vorbeobachtungen festgelegte Verhaltensweise wurde auf Tonband gesprochen. Dau- 
erte diese Verhaltensweise länger als 15 Sekunden, dann wurde sie für jedes weitere 15-Sekunden- 
Intervall erneut protokolliert. Zeigte sich die gleiche Verhaltensweise innerhalb von 15 Sekunden 
mehrere Male, dann wurde nur einmal aufgezeichnet. Auf diese Weise läßt sich das Verhalten 
mehrerer Tiere gleichzeitig erfassen und vergleichen. Die Häufigkeit der verschiedenen Verhaltens- 
weisen wird in Frequenzen (Fq.) angegeben, wobei unter Frequenz die durchschnittliche Häufigkeit 
der Beobachtungen pro Stunde Beobachtungszeit verstanden wird. 

Die Gesamtbeobachtungszeit am Gehege betrug ca. 740 Stunden. Pro Tier wurden durchschnitt- 
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lich 300 Stunden quantitativ protokolliert, davon 160 im März/April und 114 im August/September. 
Dies geschah nur, wenn sich die Tiere außerhalb des Bereiches der Fütterungsstelle aufhielten und 
mindestens 4 Wisente beobachtet werden konnten. Als Hilfsmittel standen neben Diktiergerät, 
vorgefertigten Protokollbögen und Stoppuhr ein Fernglas sowie eine Foto- und Film(S-8)- Ausrüstung 
zur Verfügung. 


Ergebnisse 
Ausdrucksverhalten 


Beim Wisent wie beim Bison sind bestimmte Komfortverhaltensweisen ambivalent und 
können auch als Droh- und Imponiergesten ausgeführt werden. Hierher gehören das 
Scharren mit den Vorderläufen, das meist anschließende Sich-Wälzen (evtl. mit Urinieren 
verbunden), das Reiben von Kopf, Hals und Nacken an Gegenständen und das Bearbeiten 
von Gegenständen mit den Hörnern (Jaczewskı 1958; McHucH 1958; KrasınskI und 
RaczynskI 1967; ZABLOcKI 1968; SuuLtT 1972; LoTT 1974, 1979, 1981). Scharren, Sich- 
Wälzen und Fell-Reiben traten nur in den ersten Tagen nach der Geburt der Kälber H? 
und G? eindeutig als Droh- und Imponierverhaltensweisen auf, z. B. als der Autor sich 
der Mutterkuh am Zaun näherte. Die Erregung der Tiere zeigte sich dabei in der deutlich 
aufgestellten Schwanzwurzel. Das Zerhornen von z.B. jungen Bäumen oder liegenden 
Ästen hingegen war häufig zu sehen. Die mögliche Droh- und Imponierfunktion zeigte 
sich im Zusammenhang mit der Brunst von B?7. Während der ranghöchste Stier Ad12 
eine starke Zunahme dieser Verhaltensweisen aufwies, wurde bei den anderen Stieren eine 
deutliche Abnahme in dieser Zeit registriert. 


Dominanzbeziehungen 
o12 
Die beobachtete Wisentgruppe lebte in einer stabilen sozialen Ran- 


gordnung. Hinweise auf die soziale Rangordnung ergaben unter | 
anderem Drohverhaltensweisen von Ranghöheren (z.B. gegen ein U 
Tier im Stehen oder Gehen den Kopf senken oder mit gesenktem 
Kopf seitlich mit den Hörnern schlagen), die ein Ausweichen von 
Rangtieferen zur Folge hatten. Da viele Drohverhaltensweisen oft 
nur angedeutet wurden und dann schwierig zu erkennen waren, 
wurde als Kriterium der sozialen Rangordnung das deutliche Aus- 
weichen vor einem Sozialpartner erfaßt. Hierzu gehörten alle Aus- 
weichreaktionen, die zu einer Distanzvergrößerung zwischen den 
Tieren führten und die mit höherer Intensität gezeigt wurden als 
normales Weggehen oder Abwenden. Dabei sprang das betreffende 
Tier meist nur wenige Schritte weg und kehrte dem ranghöheren den 
Analpol zu. Mit WALTHER (1968) kann dieses Abwenden der horn- 
bewehrten Frontalseite als aggressionshemmende Körperstellung 
aufgefaßt werden. Ausweichreaktionen auf sexuell getönte Verhal- 
tensweisen (z. B. Aufsprungversuche) wurden in diesem Zusammen- ,y, 1. Die soziale 
hang nicht berücksichtigt, da diese dem Funktionskreis Paarungsver- Rangordnung der 
halten zuzuordnen sind (vgl. JaczEwskı 1958). Wisentgruppe. (Er- 
Abb. 1 zeigt die auf diese Weise erhaltene soziale Rangordnung klärung im Text) 

der Wisentgruppe. Die Tiere innerhalb der umgrenzten Rangord- 

nungsbereiche stehen jeweils eindeutig über den Tieren der darunterliegenden Rangord- 
nungsbereiche. Doppelpfeile geben ungeklärte Rangfolgen an. An der Spitze der sozialen 
Rangordnungen stand Ad 12, der älteste und schwerste Wisent, der auch die längsten und 
ausladendsten Hörner besaß. Die weitere Rangfolge wäre linear C35, B?7, Ed2 und 
D25, wenn Cd5 im sozialen Rang über DP5 stände. Obwohl C35 nach Gewicht und Art 
der Behornung das zweitstärkste Tier hinter Ad12 war, ließ sich die Rangfolge zwischen 
Cd5 und DP5 nicht festlegen, da keine deutlichen Ausweichreaktionen zwischen diesen 
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Tieren beobachtet werden konnten. Möglicherweise bestand hier ein besonderes Verhält- 
nis, denn beide Tiere waren bis auf einen Monat gleich alt (s. Tab.), zusammen aufgewach- 
sen und schienen sehr vertraut miteinander. Eine weitere ungeklärte Rangfolge ergab sich 
zwischen Ed2 und Fd1. Auseinandersetzungen dieser Tiere machten in der Mehrzahl 
einen spielerischen Eindruck. Einige Interaktionen, sowie die körperliche Überlegenheit 
von Ed2, lassen jedoch den Schluß zu, daß Ed2 ım Rang über Fd1 stand. Auch die 
jüngsten Kälber G? und H? ließen in den wenigen Tagen nach der Geburt von H® keine 
Rangfolge erkennen. 

Nach Beobachtungen in polnischen Reservaten sichert sich jeweils das stärkste Tier bei 
der Fütterung den ersten gefüllten Futtertrog, das zweitstärkste den zweiten usw. (Jac- 
zEwsKI 1958). Auch im Gehege des Nationalparks warteten die Wisente häufig auf Einlaß 
zur morgendlichen Fütterung und betraten dann die Futtersselle in einer weitgehend festen 
Reihenfolge. Ausgenommen waren G? und Hf®, die meist neben ihrer Mutter blieben, 
aber auch zwischen den anderen Tieren laufen konnten. Aus 32 Fällen wurde folgende 
typische Reihenfolge ermittelt: 


Ad12 BY?7 E92 D25 E85 Eo1 


Mit Ausnahme von Cd5 spiegelt diese Reihenfolge die soziale Rangordnung der Wisent- 
gruppe wider. 


Häufige soziale Verhaltensweisen 


Für quantitative Verhaltensregistrierungen wurden ca. 30 partnergerichtete Verhaltenswei- 
sen unterschieden, die jedoch in der Häufigkeit ihres Auftretens variierten. Im folgenden 
werden vor allem diejenigen sozialen Verhaltensweisen näher betrachtet, die in den 
Zeiträumen März/April und August/September häufiger als dreihundertmal (n > 300) 
protokolliert wurden. 


Hornen 


Hornen, der Hornkampf zweier Wisente, war die am häufigsten protokollierte soziale 
Verhaltensweise (n = 3732). Hornen konnte nach langsamer Annäherung ohne auffallen- 
des Drohverhalten beginnen, aber auch auf Drohgesten folgen. So ließ sich z. B. ein kurzes 
Hochwerfen des Kopfes als Droh- bzw. Aufforderungsbewegung zum Hornen deuten - 
eine Geste, die von LoTT (1974) in gleicher Weise als „head-on threat““ beim Bison 
beschrieben wird. Beim Hornen verhakten die Tiere frontal die gesenkten Hörner und 
versuchten sich mit den Köpfen nach hinten, gelegentlich auch seitlich oder nach oben zu 
drücken. Häufig waren die Köpfe so tief gesenkt, daß die Wisente mit Nacken und 
Widerrist gegeneinander drückten. Zu Beginn und im Verlauf des Hornkampfes konnte es 
vorkommen, daß die Köpfe nicht verhakt waren und der Stoß eines Wisents Hals-, Brust- 
oder Schulterpartie des anderen traf. Einer oder beide versuchten dann sofort den Kopf- 
Kopf-Kontakt wiederherzustellen. 

Die Intensität des Hornens konnte im Verlauf einer Auseinandersetzung schwanken - 
vom sekundenlangen Stillstand mit aneinandergepreßßtten Köpfen bis zu heftigen Kämpfen, 
in denen ein Tier das andere vor sich herschob. 

Die meisten Hornkämpfe machten jedoch einen weniger heftigen bzw. spielerischen 
Eindruck. Ernsthaft erscheinende Stöße gegen die ungeschützte Flanken- und Bauchregion 
wurden nicht beobachtet. Die Frage, welches Tier den Hornkampf begonnen hatte, ließ 
sich meist nicht eindeutig beantworten. Das Tier, das sich näherte, mußte nicht auch der 
Initiant sein, da es auf angedeutete Droh- bzw. Aufforderungsbewegungen reagiert haben 
konnte. Die Initiative konnte vom ranghöheren wie vom rangtieferen Tier ausgehen. Auch 
das Tier, das sich nach einem Hornkampf zuerst abwandte oder wegging, war nicht 
unbedingt das rangtiefere. Die meisten Hornkämpfe ließen keinen eindeutigen Sieger 
erkennen, sondern endeten mit gleichzeitigem Kopf-Abwenden und/oder Auseinanderge- 
hen bzw. Grasen eines oder beider Tiere. 


Beiträge zum Sozialverhalten des Wisents (Bison bison bonasus L.) 47 


Die Dauer des Hornens lag zwischen einem kurzen Kopf-Kopf-Stoß und mehreren 
Minuten. Während im März/April Hornkämpfe von über einer Minute Dauer die Regel 
waren, beobachtete ich im August/September kaum noch längere Hornkämpfe. Der 
längste beobachtete Hornkampf dauerte knapp acht Minuten und fand im April zwischen 
Ed2 und Fd1 statt. 


Fa. 
7 | 
6 | 
5 l März 
3 | 
2 | 
f | 
eb 
NEB CD. E FE7G .H L 
dı2 97 ds 95 d2adı 9 9 MIA 
Fa. 3 
a 2 
ae 
Sept. 
3 Euf CuE AuCc Cuf DuE Rest 
Fa. 


2 
1 ? AulS 


EuF CuE DuF FuH Rest 
a b 


Abb. 2. Hornen (n = 3732). a: Frequenz der Einzeltiere im Vergleich von März/April mit August/ 
September; b: Höchste Frequenzen zwischen den Einzeltieren im Vergleich von März/April mit 
August/September 


Hornen war im März/April die häufigste Verhaltensweise (Abb. 2). Im August/ 
September lagen die Frequenzen sehr viel tiefer. Die höchsten Frequenzen erreichten die 
jüngeren Stiere, während die Kühe nur selten hornten. Ad 12 hornte weniger oft und dann 
fast nur mit Cd5. 


Gleichzeitiges Kopf-Abwenden 


Das gleichzeitige Kopf-Abwenden, eine Droh- und Imponiergeste, war die häufigste 
Begleitverhaltensweise hornender Wisente und trat regelmäßig nach Hornkämpfen oder in 
Kampfpausen auf, selten vorher. Die Tiere standen sich dabei fast frontal gegenüber und 
hielten den etwas gehobenen Kopf abgewinkelt vom Gegner. Die Köpfe wiesen entweder 
in eine Richtung (Abb. 3) oder voneinander weg. Beide Formen konnten wechselseitig 
ineinander übergehen, indem ein Tier (oder beide Tiere) seinen Kopf in die andere 
Richtung drehte. Ein Wisent (gelegentlich auch beide) wandte sich schließlich weiter ab, 


Abb. 3. Gleichzeitiges Kopf-Abwenden in eine Richtung (Ad12 links und Cd35). (Zeichnung von 
W.SÖLLNER, Bayreuth, nach einem Foto des Autors) 
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begann zu grasen und/oder ging langsam weg. Wurde der Hornkampf wieder aufgenom- 
men, begannen die Kontrahenten in der Regel gleichzeitig zu hornen. Offenbar hatten sie 
sich stets im Auge. 

In der Stellung des gleichzeitigen Kopf-Abwendens verharrten die Tiere im Normalfall 
zwischen wenigen Sekunden und einer halben Minute, selten länger. 

Die quantitativen Ergebnisse decken sich in der Verteilung mit denen für Hornen 
(Abb. 2), die Frequenzen liegen jedoch jeweils wesentlich niedriger (n = 316). 


Gleichsinnige und gegensinnige Parallel-Stellung 


Bei Wisenten geht der Kopulation eine Phase voraus, in der der Stier sich eng an die Kuh 
hält, Anogenital-Kontrollen, Flehmen und Aufsprungversuche zeigt und andere Stiere 
fernhält (Krasınski und Raczynskı 1967). Dieses Verhalten bezeichneten McHucH 
(1958) beim Bison als „Tending bond“. Beim halbwilden Camargue-Rind spricht ScHLo- 
ETH (1961) von „Hüten“. Der enge Kontakt zwischen Wisentstier und Wisentkuh äußerte 
sich beim Hüten vor allem in zwei Körperstellungen zueinander. In der gleichsinnigen 
Parallel-Stellung standen beide Tiere Kopf an Kopf parallel, in der gegensinnigen Parallel- 
Stellung stand einer der Partner um 180° gedreht. Die gegensinnige Parallel-Stellung 
zwischen Kuh und saugendem Kalb wurde in diesem Zusammenhang nicht berücksichtigt. 
In beiden Parallel-Stellungen konnte der Abstand der Tiere von fast Körperberührung bis 
etwa 2,5 Meter reichen, selten war er größer. Gleichsinnige und gegensinnige Parallel- 
Stellung wurden zur gleichmäßigen quantitativen Erfassung protokolliert, wenn der 
geschätzte Winkel der Körperlängsachsen beider Tiere kleiner als 30° war und die Tiere um 
weniger als ein Drittel ihrer Körperlänge gegeneinander versetzt standen. Die gleichsinnige 
Parallel-Stellung wurde auch protokolliert, wenn die Tiere miteinander weitergingen oder 
langsam vorwärts grasten. Die Initiative, sich gleich- oder gegensinnig parallel zu stellen, 
ging fast immer vom Stier aus, nur gelegentlich von beiden Tieren oder von der Kuh. 
Meistens löste die Kuh die Verbindung durch langsames Weggehen oder Grasen, oft auch 
durch Ausweichen vor einem Aufsprungversuch des Stieres. Trotzdem waren die Parallel- 
Stellungen als soziale Verhaltensweisen beider Tiere aufzufassen, da sie für längere Zeit 
offenbar von beiden aufrecht erhalten werden konnten. Solche Parallel-Stellungen konnten 
die Wisentstiere allerdings auch vor oder nach Hornkämpfen als Droh- und Imponierver- 
halten zueinander einnehmen. Der Abstand war dann meist größer als beim Hüten einer 
Kuh und eines oder beide Tiere konnten dabei den Kopf nach außen drehen, ähnlich dem 
Kopf-Abwenden. 

Die Dauer der Parallel-Stellungen reichte von wenigen Sekunden bis zu mehreren 
Minuten. 

Das Hüten äußerte sich vor allem ın der gleichsinnigen Parallel-Stellung (n = 3085) 
zwischen Stier und Kuh und war auch im März/Aprıil zu sehen (Abb. 4), obwohl zu dieser 
Zeit keine Kuh brünstig war. CS 5 hütete im März/April B?7 und DP5, Ed2 dagegen nur 
D 25. Im August/September war das Hüten der brünstigen B?7 die häufigste Verhaltens- 
weise und beschränkte sich auf Ad12 und mit niedrigerer Frequenz auf Cd5. 

Die gegensinnige Parallel-Stellung trat weniger oft auf (n = 666). Als Hüten geschah 
dies am häufigsten zwischen Ad12 und B?7 im August/September und im Rahmen 
agonistischer Auseinandersetzungen zwischen Ad12 und Cd5 im März/April. 


Partner-Lecken 


Das Lecken eines anderen Wisents zeigte sich als kurze Kontaktaufnahme und als länger- 
währendes Belecken. Bevorzugt leckten die Wisente im Kopf-, Hals- und Schulterbereich 
des Partners. Im Verlauf des Paarungsverhaltens konnte der Stier die Kuh auch an Flanke, 
Kruppe und Hinterschenkel lecken. Zwischen den adulten Stieren Ad12 und Cd5 fiel im 


Beiträge zum Sozialverhalten des Wisents (Bison bison bonasus L.) 49 


Fa. 
ABCDEFCH : _ 
2 97 gs d2edı g 9 
8 BuC DuE CuD AuC AuB Rest 
7 
z Aug. 
2 S 
L ept. AulS 
<) 
2 
1 
AuB Bu. Br Rest 
a 
Abb. 4. Gleichsinnige Parallel-Stellung (n = 3085). (Erklärung s. Abb. 2 und im Text) 
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Abb. 5. Partner-Lecken (n = 452). (Erklärung s. Abb. 2 und im Text) 


Frühjahr auf, daß die Indvidualdistanz in vielen Fällen zunächst durch Hornen durchbro- 
chen wurde, und Cd5 anschließend von Ad12 geleckt wurde. 

Partner-Lecken konnte von einem kurzen Zungenschlag bis zu mehreren Minuten 
dauern. Allerdings währte es mit Ausnahme zwischen Kuh und Kalb nur selten länger als 
eine Minute. 

Partner-Lecken (n = 452) zeigte sich hauptsächlich von Stier zu Stier, von Stier zu Kuh 
und von Mutter zu Kalb (Abb. 5). Die Kühe leckten ausschließlich ihre Kälber. So beleckte 
B®?7 ım August/September GP, im März/April dagegen kein anderes Tier. DP5 leckte im 
März/April nur F31 und ab 15. September H2Q. Die Frequenz von D95 zu H® ist mit 
0,60 insofern irreführend als H? erst ab 16. September protokolliert wurde, die Frequenz 
sich aber auf den Zeitbereich August/September bezieht. Die korrigierte Frequenz liegt bei 
2,13. Dieser Fehler ergibt sich aus der Zusammenfassung der Daten, macht sich aber nur 


50 N. Krischke 


bei Partner-Lecken größer bemerkbar, da auf H? sonst kaum Verhaltensweisen gerichtet 
wurden. Bei den Stieren leckte im März/April vor allem Ad12 den C35 und Fd1 den 
Ed2, während die Kühe seltener beleckt wurden. Anders lagen die Verhältnisse im ' 
August/September. Die Stiere leckten sich nur selten untereinander, B?7 dagegen wurde 
häufig von Ad12 beleckt, weniger oft auch von CG5. 


Weitere Verhaltensbeobachtungen 


Im engen Zusammenhang mit den Parallel-Stellungen, aber auch mit spielerischen Horn- 
kämpfen der jüngeren Stiere, standen Verhaltensweisen, die sich als Aufsprungversuche 
zusammenfassen lassen. Dabei wurden Ausprägungsformen unterschiedlicher Intensität 
beobachtet, die einer immer mehr vervollständigten Handlungskette entsprechen. Diese 
Interpretation und folgende Beschreibung decken sich im Detail mit den Angaben von 
McHuchnH (1958) und LoTT (1974) zum entsprechenden Verhalten des Bisons. Die einfach- 
ste Intentionsbewegung war ein seitliches Schwingen des Kopfes in Richtung der naheste- 
henden Wisentkuh mit unterschiedlicher Amplitude. Vollständiger war die Handlungs- 
folge, wenn der Stier dabei den Unterkiefer auf die Kruppe der Kuh legte oder hierzu noch 
mit den Vorderbeinen hochsprang. Der Abiauf der Handlung wurde an dieser Stelle 
entweder vom Stier unterbrochen oder - im Regelfall - von der Kuh, die dem Aufsprung- 
versuch rasch auswich. 

Aufsprünge wurden im Gehege nur zwischen Stieren oder Kälbern gesehen. Ein 
Ausschachten des Penis wurde dabei nicht beobachtet. 

Ebenso dem Funktionskreis Paarungsverhalten ist die Verhaltensweise Anogenital- 
Kontrolle zuzuordnen, ein Beriechen, mit dem Maul Berühren bzw. Belecken des Anoge- 
nitalbereiches des Partners. Danach flehmten die Tiere in vielen Fällen - ein Verhalten, das 
daneben regelmäßig nur nach Ablecken frischen Urins einer Kuh (z. T. während der 
Miktion) gezeigt wurde. Mit wenigen Ausnahmen kontrollierten in allen Beobachtungs- 
monaten die Stiere die adulten Kühe anogenital. Auffallend ist, daß Ad12 die Kuh DP5 
nicht kontrollierte, ebensowenig wie er sie hütete (Abb. 4). Im August/September wurde 
B?7 der Rangordnung nach von Ad12 am häufigsten und weiter von Cd5 und Ed32 
anogenital kontrolliert. In jedem Fall liegt die Frequenz über dem Wert von März/April. 
Selten kontrollierte ein Stier B?7, wenn ein Ranghöherer in der Nähe war. Offenbar 
wurde dessen Überlegenheit anerkannt. 


Diskussion 


Die Verhaltensbeobachtungen an den Wisenten im Gehege des Nationalparks Bayerischer 
Wald können nicht repräsentativ für das Verhalten des europäischen Wisents sein. Auswir- 
kungen von Gehege und Haltung sind im einzelnen nicht abschätzbar. Allerdings ist wenig 
wahrscheinlich, daß das Erscheinungsbild sozialer Verhaltensweisen auf diese Weise 
beeinflußt werden kann (HEDIGER 1974; LORENZ 1978). Zu beachten bleibt aber, daß 
durch die kleine Anzahl Wisente individuelle und gruppenspezifische Eigenheiten zu stark 
im Vordergrund stehen könnten. 

Größe und Zusammensetzung der beobachteten Wisentgruppe entsprechen Verhältnis- 
sen, die auch bei den wieder wild lebenden Tieren in Bialowieza gefunden werden konnten. 
Krasınskı (1978) gibt an, daß sich in 27 % der beobachteten Fälle zwei adulte Wisentstiere 
in einer gemischten Gruppe befanden. Die durchschnittlich ermittelte Gruppengröße lag 
dabei bei 11,9 Tieren (Standardabweichung + 7). Bei ca. 60 % der Beobachtungen 
handelte es sich um Gruppen, die aus bis zu zehn Tieren bestanden. 

Die Wisentgruppe, die im März/April relativ eng zusammengeblieben war, zerstreute 
sich im Sommer stärker im Gehege. Dazu trug auch bei, daß sich die beiden adulten Stiere 


Beiträge zum Sozialverhalten des Wisents (Bison bison bonasus L.) 5 


absonderten. Erst zur Brunst von BP7 schlossen sie sich wieder enger an die Gruppe an. 
Auch bei den wieder frei lebenden Wisenten in Bialowieza gehen die adulten Stiere häufig 
eigene Wege (einzeln oder in kleinen Gruppen) und schließen sich nur zu Brunstzeit enger 
an die Herden mit adulten Kühen und jüngeren Tieren an (Krasınskı 1967, 1978). Adulte 
Bisonstiere verhalten sich in gleicher Weise (McHucH 1958; LoTT 1974, 1979, 1981). 

Nicht zum Verhaltensrepertoire adulter Wisentstiere gehört offenbar ein lautes Brüllen, 
das Bestandteil der Droh- und Imponierzeremonie adulter Bisonstiere sein kann 
(McHucH 1958; LoTT 1974, 1981) und dessen Häufigkeit, Lautstärke und Dauer mög- 
licherweise den jeweiligen Grad der Erregung widerspiegelt (SHuLT 1972). Auch ein ın 
diesem Zusammenhang durch die Nase ausgestoßenes Schnauben, oft verbunden mit 
Brüllen (McHuc#H 1958) bzw. dem Aufstampfen eines Vorderhufs (LoTT 1974), sowie die 
an gleicher Stelle beschriebenen Drohverhaltensweisen „broadside threat‘‘ bzw. „hesita- 
tion walk“, wurden beim Wisent nicht beobachtet. Dies liegt möglicherweise daran, daß 
ernsthafte Auseinandersetzungen zwischen den Wisentstieren selten waren oder nicht 
auftraten. Beschreibungen anderer Autoren hierüber liegen m. W. ebenfalls nicht vor. 

HEDIGER (1949) und ZABLockI (1968) bezeichnen das Schrammen von Bäumen mit den 
Hörnern und anschließendes Fell-Reiben nach Sich-Wälzen im Urin als Markierungsver- 
halten des Wisents. ZABLOcKI beschreibt diese Verhaltensweisen allerdings dann auch als 
Drohverhalten vor einem Kampf zweier Kühe und bei der Begegnung von zwei Wisent- 
stieren. In beiden Fällen handelte es sich um Tiere, deren Rangfolge nicht festgelegt war. 
Da es keine Hinweise darauf gibt, daß freilebende Wisente territorial sind, dürften obige 
Verhaltensweisen nicht dazu dienen, das Gehege zu markieren, sondern gehören offenbar 
zu den Drohverhaltensweisen. Auch TÜRCKE (1968) mißt dem Markierungsverhalten der 
Wisente ım Saupark Springe nur wenig Bedeutung bei. Die Wisentgruppe des National- 
parks lebte bereits längere Zeit zusammen und es konnte deshalb eine soziale Rangordnung 
entstehen. Vermutlich aus diesem Grund traten derartige Drohzeremonielle nur selten und 
dann bruchstückhaft auf. Lediglich das Zerhornen junger Fichten durch den ranghöchsten 
Stier Ad12 ım Zusammenhang mit der Brunst von B?7 war häufig zu sehen. Ein 
entsprechender Anstieg solcher Droh- und Imponiergesten während der Brunstzeit wurde 
auch beim Bison festgestellt (SHuLT 1972; MEAGHER 1973; LoTT 1974, 1979, 1981). Das 
auch beim Bison beobachtete Verhalten von Stieren, sich im eigenen Urin zu wälzen, ist 
Grundlage der bislang nicht bewiesenen Hypothese, der im Fell haftende Uringeruch 
könnte bei sozialen Auseinandersetzungen den körperlichen Zustand eines Stieres anzeigen 
(vgl. Lorr 1974). 

Das von SamBrRAUSs (1978) angeführte unterschiedliche Verhalten von Wisent und Bison 
beim Sich-Wälzen (der Wisent soll sich dabei über den Rücken rollen können, der Bison 
nicht) kann weder durch eigene Beobachtungen noch durch vorliegende Literatur bestätigt 
werden. Ein Überrollen beim Sich-Wälzen ist beim adulten Wisent wie beim Bison durch 
lange Dornfortsätze und entsprechend hohen Widerrist nicht möglich (MonHr 1952; LOTT 
1974). Lediglich Kälber können offenbar beim Sich-Wälzen auf die andere Seite rollen 
(SHULT 1972). 

Die soziale Rangordnung der Wisentgruppe und die damit zusammenhängenden Beob- 
achtungen lassen sich mit den Angaben von McHucH (1958) über die Dominanzhierarchie 
beim Bison in Einklang bringen, die z. T. auch an eingezäunten Tieren gewonnen wurden. 
Als rangbedingende Faktoren, die wohl auch für den Wisent gelten, sieht McHuc#H (1958) 
beim Bison vor allem Größe, Gewicht, Alter und Aggressivität. Auch die Beobachtung, 
daß der halbwüchsige Ed2 im Rang bereits über DP5 stand, aber noch unter B 27, ist mit 
den Verhältnissen beim Bison vergleichbar. Nach McHucH (1958) beginnen einjährige 
Bisonstiere zweijährige Färsen zu unterwerfen. Als dreijährige Stiere haben sie bereits alle 
Kühe in der sozialen Rangordnung unter sich. 

Die beobachteten Hornkämpfe können beim Bison wohl in ähnlicher Weise verlaufen 
(Lott 1974). Auseinandersetzungen mit vollem Krafteinsatz, die bei Bisonstieren gelegent- 
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lich zu größeren Verletzungen führen (McHucH 1958; SHuLT 1972; LoTT 1974), wurden 
nicht beobachtet. Ernsthafte Kämpfe und soziales Kampfspiel zu unterscheiden, scheint 
bei den Boviden generell schwierig zu sein (WALTHER 1968). Der Zusammenhang von 
spielerischem Hornen und Aufsprungversuchen findet sich ın gleicher Weise beim Bison 
(McHucH 1958; SHuuLt 1972) und wird auch beim domestizierten Rind beschrieben 
(KocH 1968; REINHARDT und REINHARDT 1982). LoTT (1974) sieht beim Bison derartige 
Aufsprungversuche auch als übliche Überlegenheitsgeste bei agonistischen Auseinander- 
setzungen zwischen den Stieren. 

Die Tatsache, daß die Hornkämpfe im Frühjahr häufig waren und im Spätsommer sehr 
viel seltener, deckt sich weitgehend mit Ergebnissen beim halbwilden Camargue-Rind 
(SCHLOETH 1961). Zahlreiche mögliche Variablen wie z. B. abiotische Faktoren, Zufütte- 
rung, „Sozialdistanzen“ (HEDIGER 1952), altersunabhängige Spieltendenzen, Rangord- 
nungskämpfe oder die Brunst im Spätsommer lassen keine befriedigende Interpretation zu. 
Auch bei den freilebenden Wisenten in Bialowieza kam es in der Brunstzeit zu keinen 
Kämpfen, da die jüngeren Stiere die Kampfkraft der älteren respektierten (JaczEwskı 1958; 
ScIBOR 1960; KrasınskI 1967). Bei vorliegender Untersuchung spielte sicherlich auch eine 
große Rolle, daß die Wisentgruppe nur wenige Köpfe zählte und ihre soziale Rangordnung 
stabil war. Für den Bison liegen unterschiedliche Angaben vor. SHULT (1972) und LoTT 
(1974, 1979, 1981) berichten von einem Ansteigen agonistischer Auseinandersetzungen der 
Stiere während der Brunstzeit, während FULLER (1960) bei einer Mischpopulation von 
Prärie- und Waldbison keinen deutlichen Anstieg der Kämpfe ın dieser Zeit beobachtete. 
Eine Anpassung an periodische Nahrungsknappheit sieht LoTT (1979) beim Bison darin, 
daß nach der Brunstzeit die sekundären Geschlechtsmerkmale Kopf-, Bart- und Beinhaare 
stark zurückgebildet werden. Dies baue möglicherweise die Aggressivität zwischen den 
Stieren ab und erleichtere ihnen, sich die notwendigen Energiedepots für den kommenden 
Winter anzufressen. Bei Wisentstieren, bei denen das Haarkleid weniger auffällig gestaltet 
ist, ist keine derartige Änderung bekannt. Es bleibt zu untersuchen, ob sich in Bezug auf 
aggressives Verhalten der Stiere in der kalten Jahreszeit Unterschiede zwischen Wisent und 
Bison ergeben. 

Die Droh- und Imponiergeste Kopf-Abwenden kommt beim Bison in gleichem Zusam- 
menhang vor, weicht aber offenbar vom Wisentverhalten etwas ab. Während beı den 
Wisenten horizontale Schwenkbewegungen des Kopfes eines oder beider Tiere die Regel 
waren, wird das entsprechende Verhalten des Bisons durch eine gleichzeitige, vertikale 
Auf- und Abbewegung der Köpfe geprägt, die dabei nach einer Seite hin leicht abgewendet 
sind (LoTT 1974). 

Das sogenannte Hüten tritt beim Wisent wie beim Bison (SHULT 1972; LoTT 1974) 
vor allem in der gleichsinnigen Parallel-Stellung in Erscheinung, während bei den domesti- 
zierten Rinderrassen offenbar die gegensinnige Parallel-Stellung bevorzugt wird (z.B. 
SCHLOETH 1961). Die Ergebnisse machen die unterschiedliche Beteiligung beim Hüten der 
beiden adulten Kühe deutlich. Cd5 hütete beide Kühe, Ed2 dagegen nur DP5, über der er 
in der sozialen Rangordnung stand, nicht aber die ranghöhere B?7. Anläßlich der Brunst 
von B?7 war Hüten fast ausschließlich zwischen ihr und den ranghöchsten Stieren zu 
sehen. Beobachtungen, daß sich Kühe nur von ranghöheren Stieren hüten lassen, liegen 
vom Bison (McHucH 1958) und vom Camargue-Rind (SCHLOETH 1961) vor. 

Das Fehlen sexuell getönter Verhaltensweisen wie Hüten und Anogenital-Kontrolle 
sowie auch eine relativ große räumliche Distanz zwischen Ad12 und D$P5 spiegelt 
offenbar eine „Abneigung“ gegen D%5 bzw. „Bevorzugung“ von BP7 seitens des 
ranghöchsten Stieres Ad12 wider, die nicht nur durch die soziale Rangordnung bedingt 
war. Ähnliche „Bevorzugungen“ von Sozialpartnern sind vom domestizierten Rind 
bekannt (REINHARDT und REINHARDT 1981). So wird verständlich, daß C35 Vater der 
Kälber Fd1 und H? werden konnte. Eine Sichtbeobachtung der Kopulation mit DP5 ım 
Herbst 1972 liegt vor (Angaben des Tierpflegers, Herrn GRÜNZINGER). Normalerweise 
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sollte sich der ranghöchste Wisentstier eine brünstige Kuh sichern und die schwächeren 
Stiere vertreiben (Krasınskı 1967). Es ist jedoch unwahrscheinlich, daß C35 jemals vorher 
ranghöher war als Ad12. 

Anogenital-Kontrolle und Flehmen sind Verhaltensweisen, die beim Bison ohne 
erkennbare Unterschiede in Aussehen und Funktion beschrieben sind und ebenso in der 
Brunstzeit gehäuft auftreten (McHucH 1958; SHuLT 1972; LoTT 1974). 

Die Verhaltensweise Partner-Lecken trat in so unterschiedlichen Situationen auf, daß 
eine einheitliche Interpretation nicht möglich scheint. Für das domestizierte Rind werden 
folgende, nicht streng trennbare Funktionen des Beleckens anderer Gruppenmitglieder 
aufgeführt (SCHLOETH 1961; KocH 1968; PorzıG 1969; SAMBRAUS 1968, 1978; REIN- 
HARDT und REINHARDT 1981): 

a. Schaffung und Aufrechterhaltung sozialer Kontakte und Bindungen 

b. (Soziale) Körperpflege 

c. Beschwichtigung des Geleckten. 

Dabei wird beim domestizierten Rind, wie auch bei Wisent und Bison (SHuLT 1972), 
bevorzugt an Stellen geleckt, die der Partner selbst nicht erreichen kann. Die quantitativen 
Ergebnisse machen wahrscheinlich, daß die aufgeführten Funktionen auch beim Wisent 
von Bedeutung sind. Die Punkte a. und b. spielen wohl in jedem beobachteten Fall eine 
Rolle. Daneben finden sich auch Hinweise auf eine mögliche Beschwichtigung des 
geleckten Tieres. So läßt sich Partner-Lecken als Bestandteil des Paarungsvorspiels, das 
beim Bison entsprechend vorkommt (FuULLER 1960; McHucH 1972; LoTT 1974), auch in 
dieser Richtung interpretieren. Deutlicher wird die Beschwichtigungsfunktion im Zusam- 
menhang mit Hornkämpfen zwischen Ad12 und Cd5 im März/April. Diese Kämpfe 
hatten z. T. wohl einen ernsthafteren Charakter als diejenigen zwischen den jüngeren 
Stieren, was auch daran sichtbar wurde, daß Aufsprungversuche dabei weit seltener 
auftraten. In diesem Zeitraum wurde Cd5 von Ad12 deutlich häufiger geleckt als 
umgekehrt. Zwischen Bisonstieren ist Partner-Lecken m. W. bislang nicht beschrieben 
worden. Dagegen berichtet SCHLOETH (1961), daß es regelmäßig zwischen Kastraten wie 
auch Stieren des Camargue-Rindes zu sehen ist, die in der sozialen Rangordnung auf 
benachbarten Rängen stehen. 

Die Ergebnisse dieser Arbeit lassen auch vom ethologischen Betrachtungspunkt aus die 
Eingliederung von Flachlandwisent und Präriebison als zwei Unterarten einer Art Bison 
bison gerechtfertigt erscheinen. Vielen Gemeinsamkeiten im Verhalten stehen einige kenn- 
zeichnende Unterschiede gegenüber. Zur Ergänzung und differenzierteren Betrachtung 
scheint es dringend notwendig, das soziale Verhalten der freilebenden Wisentherden in 
Osteuropa näher zu untersuchen. 
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Zusammenfassung 


Das Sozialverhalten einer Wisentgruppe im Gehege des Nationalparks Bayerischer Wald wurde 
untersucht. Die Gruppe bestand aus 4 Stieren (12, 5, 2 und 1 Jahre), 2 Kühen (7 und 5 Jahre) und 2 
Kälbern. Soziales Verhalten wurde im März/April und August/September quantitativ erfaßt. Die 
häufigsten sozialen Verhaltensweisen werden beschrieben, quantitativ dargestellt und diskutiert. 

Die Wisentgruppe lebte in einer stabilen sozialen Rangordnung, an deren Spitze der älteste Stier 
und an deren Ende die Kälber standen. Hornkämpfe und damit verbundene Verhaltensweisen waren 
im März/April häufiger als im August/September. Im Spätsommer zeigte sich eine Zunahme von 
Verhaltensweisen des Paarungsvorspiels zwischen einer brünstigen Kuh und den ranghöheren Stieren, 
zwischen denen es zu keinen Kämpfen kam. Das Belecken eines anderen Wisents kann neben sozialer 
Kontaktaufnahme und Körperpflege offenbar auch die Funktion der Beschwichtigung haben. 

Die Ergebnisse bestätigen in vielerlei Hinsicht Angaben über die freilebenden Wisente in Polen. 
Hinzu kommen einige genauere Betrachtungen häufiger sozialer Verhaltensweisen. Neben einigen 
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Unterschieden zeigen sich ebenfalls zahlreiche Übereinstimmungen mit dem Sozialverhalten des 
amerikanischen Bisons. Die Einordnung von Wisent und Bison als Unterarten einer Art Bison bison 
erscheint deshalb auch aus ethologischer Sicht gerechtfertigt. 
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Das Eintrage-Verhalten ist bei Nagetieren besonders stark ausgebildet und kaum ermüdbar 
(Dücker et al. 1981). Als Signal für die Mutter dienen Ultraschall-Laute (No1roT 1972; 
SaLes und PyE 1974; ZıppeLius und SCHLEIDT 1956; ZıprpeLius 1974). Hier soll das 
Verhalten der Weibchen in verschiedenen Fortpflanzungszuständen und bei unterschiedli- 
chem Erfahrungsgrad in der Brutpflege gegenüber einem fremden arteigenen Test- Jungtier 
untersucht werden. 

Die verwendeten Hamster wurden, wie bei PoGosIANZ und SoKoOVvA (1967), paarweise in Mäuse- 
käfigen bei 23° + 2°C im 14-Stunden-Tag gehalten. Gefüttert wurde mit Getreidemischfutter, 
Sonnenblumenkernen und frischem Gemüse; Wasser erhielten sie nicht. Während des 10-min-Tests 
wurde das Männchen aus dem Käfig entfernt. Wenn sich das Weibchen im Nest befand, wurde das 
Test-Junge ca. 15 cm davon entfernt niedergelegt. Als Testobjekt dienten fremde arteigene Jungtiere 
im Alter von ein bzw. zwei Tagen. Das Verhalten der Weibchen wurde beobachtet, und es wurde die 
Zeit vom Auslegen des Jungen bis zum ersten Kontakt zwischen Weibchen und Jungtier gemessen 
(Latenzzeit). Insgesamt wurden 76 Weibchen getestet: 39 unerfahrene, 20 laktierende, 7 erfahrene, die 
aber zum Testzeitpunkt gerade keine eigenen Jungen hatten, und 10 trächtige während der letzten 4 
bis 6 Tage ihrer ersten Trächtigkeit. 

Die Weibchen kommen nach dem Auslegen des Testjungen sehr schnell aus dem Nest 
und laufen gezielt zum Jungen hin. Die Latenzzeit über alle Versuche beträgt im Mittel 
1 mın 49 s. Das Jungtier wird dann olfaktorisch untersucht. 

Drei unterschiedliche Verhaltensweisen sind zu sehen: 

1. Das Junge wird in das Nest eingetragen 

2. Das Junge wird als Beute angesehen und gefressen 

3. Das Junge wird nicht weiter beachtet (neutrales Verhalten). 

Wie die Tabelle zeigt, haben Brutpflegeerfahrung und Fortpflanzungszustand Einfluß auf 
das Verhalten der Weibchen. Laktierende Weibchen tragen fremde Junge, ohne zu zögern, 
in das Nest zu den eigenen Jungen ein und zeigen damit am ausgeprägtesten mütterliches 
Verhalten. Sie haben auch mit 1 min. 11 s die kürzeste Latenzzeit. Das eingetragene fremde 
Junge erfährt dann alle Brutpflegehandlungen wie die eigenen Jungen auch. Ähnliches 
Verhalten beschreibt RicHarps (1966) beim Goldhamster. Auch die trächtigen Goldham- 
ster-Weibchen zeigen nach anfänglichen Attacken gegen fremde Junge mütterliches Ver- 
halten. Trächtige Zwerghamster-Weibchen tragen fremde Junge in mehr als der Hälfte der 
Versuche ein und zeigen damit auch schon mütterliches Verhalten. Daneben kommt jedoch 
auch neutrales Verhalten und sogar Fressen des Jungtieres vor. Erfahrene Weibchen ohne 
Junge zeigen vorwiegend neutrales Verhalten. Die in der Brutpflege unerfahrenen Weib- 
chen, die noch keine eigenen Jungen hatten, trugen fremde nicht ein, sondern betrachten 
sie als Beute und fressen sie (nur ein einziges Weibchen dieser Gruppe trug das Testjunge 
ein). Im Gegensatz hierzu tragen nach No1RoT (1969) unerfahrene Labormäuse-Weibchen 
fremde Junge ein, während nach RıcHAarps (1966) unerfahrene Goldhamster-Weibchen 
das Testjunge töten. Bei der olfaktorischen Kontrolle führen diese Zwerghamster-Weib- 
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Tabelle 


Verhalten verschiedener Weibchengruppen mit unterschiedlicher Brutpflegeerfahrung auf ein 
fremdes arteigenes Jungtier 


Verhalten unerfahrene tragende laktierende erfahrene Weibchen 
Weibchen Weibchen Weibchen ohne Junge 


Eintragen 01 2,6 % 06 60 % 
Fressen 22 56.4 % 02 20 % 
Neutral 16 41.0 % 02 20 % 


Anzahl der 
Weibchen 


Latenzzeit 2 mın 06 s 2 mın 44 s 1 min 1Ts 1 mın 15 s 


39 10 07 


chen alle Bewegungen sehr schnell und hektisch aus. Nach kurzem Beriechen ergreifen sie 
das Junge mit den Vorderpfoten und halten es dann so, daß sie vom Kopf her beginnend 
das Junge verzehren. Der Hirnschädel mit Inhalt wird stets verzehrt, manchmal auch 
Organe der Brust- und Bauchhöhle. Das fressende Weibchen sitzt dabei halb aufgerichtet 
auf den Hinterbeinen. Deutlich ist zu erkennen, daf der Fortpflanzungszustand und auch 
der Grad der Erfahrung in der Brutpflege einen Einfluß haben auf das Verhalten der 
Weibchen gegenüber einem fremden arteigenen Jungtier. Die Trächtigkeit wirkt offen- 
sichtlich aktivierend auf das mütterliche Verhalten; der Anteil eintragender Weibchen 
steigt von den unerfahrenen, über die erfahrenen ohne Junge und die trächtigen zu den 
laktierenden Weibchen hın an. 
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An incisor with double crown in a Stoat (Mustela erminea L.) 


By M. WoLsan 


Institute of Systematic and Experimental Zoology, Polish Academy of Sciences, Cracow 


Receipt of Ms. 10. 6. 1983 


Among the 109 skulls of stoats (Mustela erminea Linnaeus, 1758) from the Polish 
collections there is one (No. 30731 in the collection of the Mammals Research Institute, 
Polish Academy of Sciences, Bialowieza; condylobasal length 46.5 mm), belonging to an 
adult male killed near Hajnöwka (Poland), with an atypıcally developed permanent left 
lower second incisor (Fig. 1). The crown of this tooth has a distinct groove on its surface, 
dividing it into two parts. The lateral part resembles in shape and sıze a crown of the right 
I,, whereas the medial one is intermediate in size between the lateral part and a crown of ],. 
The root of the examined incisor shows no sign of splitting, but it is distinctly larger than a 
root of the right L. 

It seems that this atypical tooth can be interpreted as the effect of the incomplete split of 
the second incisor germ or the incomplete fusion of this germ with an additional tooth 
germ formed on the dental lamina in the second position from the midline. 
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Formation of a dominance hierarchy among wild Brown bears 
(Ursus arctos)' 


By E. PULLIAINEN, Y. LUUKKONEN and T. HIETAJÄRVI 
Receipt of Ms. 19. 8. 1983 


Brown bears (Ursus arctos L.) are usually asocial, the home ranges of the males and females 
more or less overlapping, but a dominance hierarchy may form at concentrated food 
sources such as berry patches, salmon streams and garbage dumps (see review in BUNNELL 
and Tarıt 1981). The present authors have had an opportunity to record three cases on the 
formation of this kind of hierarchy among wild brown bears in wild forest areas near the 
eastern frontier of Finland. 

In the first case (site A), a large bear (probably male, size of track 26 X 16 cm) chased a 
younger bear away so violently from a moose carcass that the latter only stopped to lie 
down after walking for 3.1 km. The larger bear was still at the carcass a week later and the 
younger one had kept away. 

In the second case, two same-sized bears (aged over 2 years) walked together towards a 
feeding site (site B), commencing struggling (wrestling) at the distance of 150 m from it. 
The lighter one won and went to eat. During its feeding it did not allow the darker one to 
come to the feeding site. 

In the third case, a large male (I) was seen at a feeding site (C) every year during 
1980-1983. Another large male (IT) came to feed at this site on June 25 1981, and serious 
fight took place some time between 9.30 h on 26 June and 17.45 h on 29 June. After the 
fight the less obviously wounded bear I would flee from the feeding site when he observed 
bear II approaching. The same bears were seen after the dormancy period on 15 May 1982. 
The bears fed consecutively at the same site at 16.35-17.10 h. A new bear (III) appeared at 
the site at 17.37 h on 17 May, and again a new one (IV; female) on 19 May 1982. Bear II saw 
the arrıval of bear Ill at a distance of 50 m and walked towards the newcomer, whereupon 
the latter soon ran away. It also drove away bear IV. Bears I, II and III all visited the 
feeding site later in the spring and summer. Bear III was killed on 13 June. It proved to bea 
male weighing approx. 100 kg. 

Bears I and Il and two new bears (V and VI) were seen at this feeding site in summer 
1983, bear II only in early May. Bears Iand V were seen there during the night of 3/4 July, 
for instance. Bear I was moving at and around the feeding site simultaneously with the male 
bear VI on 8-9 July. Bear VIarrıved to feed at 0.05 h and leftat 0.27 has bear Iapproached. 

The present observations were made in May-early July, i.e. just after dormancy and 
during the breeding season. Here agonistic actions were recorded throughout the observa- 
tion period. PEARSON and HaArLorAN (1972) found fresh wounds on most large males 
captured during the breeding season, indicating considerable fighting within the mature 
male sector of the population, while Rurr and KEemPp (1983) report that scarring was most 
apparent during the breeding season (May-June) among both sexes. Here the most serious 
wounds were seen on the faces of the two largest adult males (I and II) at site C atthe end 
of June, the winner (II) being more seriously wounded (externally) than the looser (I). 


' "This paper constitutes Report No. 146 from the Värriö Subarctic Research Station of the University 
of Helsinki. 
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STONORov and STORES (1972) found that at a salmon-spawning stream in Alaska the 
very large males were mostly the highest in rank, then came the females with cubs, the 
single mature females and the smaller mature males and lowest of all the sibling groups of 
non-breeders. Here at site A a large bear (probably male) chased a small bear away from a 
carcass, causing it to retreat over 3 km and not to come back for at least a week. Site C had 
been found and occupied by the male I in 1980. Bear II, also a large adult male, appeared 
the following year. The fight between the two bears between 26 and 29 June was not seen, 
but there is no reason to assume that the protagonists were not these anımals. The 
newcomer was the winner, bear I fallıng to second in rank. The other bears, including a 
female which visited the site in summer 1982, were below these two in the hierarchy. When 
bear II ceased to visit the site C in 1983, bear I took its position as the first in rank. A 
hierarchy may also occur among non-breeders, as at the site B. 

HORNOcCKER (1962), studying the brown bears of the Yellowstone National Park 
(USA), stated that they established a dominance hierarchy that presumably reduced the 
incidence of actual fighting. The same conclusion can be drawn from the present observa- 
tions. It should also be noted that the dominance hierarchy between the two large high- 
ranking males and the subordinates was probably established without any fight, since no 
visible wounds were detectable on them. 

Here at site C the two large adult males, one sub-adult or mature male weighing 100 kg 
and a female of the same size were moving in the immediate vicinity of the feeding site at 
the same time. The site was defended by the highest-ranked male (II), but the other bears 
had an opportunity to feed when it was absent. It was only a question of the sufficiency of 
the food available and of a feeding order among the (hungry) bears. In a scarcity situation 
the highest-ranked male (bear II), and in its absence in 1983 the next in rank order (bear I) 
would have been more likely to survive than the subordinates. 

HERRERO (1978) emphasized that sexual competition between males for oestrous 
females seems to be most common reproductive strategy for the bear, leading to the 
selection of large, aggressive males. The present observations and those made at other 
concentrated food sources have similarly shown that such males are the successful in the 
competition for food, which further strengthens their position in the competition for 
females. 
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BEKANNTMACHUNGEN 


Einladung 


Die 58. Hauptversammlung der Deutschen Gesellschaft für Säugetierkunde e. V. findet von 
Sonntag, den 23. September, bis Donnerstag, den 27. September 1984, in Göttingen statt. 


Vorläufiges Programm 


Sonntag, 23. September: Anreise 
ab 19.00 Uhr Begrüfßungsabend ın der Weinstube des Rats- 
kellers, Altes Rathaus 


Montag, 24. September: Großer Hörsaal des Anatomischen Instituts, Kreuzberg- 
ring 36 
9.00 Uhr: Begrüßung und Eröffnung durch den 1. Vorsit- 
zenden 
Hauptvortrag: Prof. Dr. D. MÜLLER-SCHWARZE 
(Syracuse) „Die Rolle der Hautdrüsensekrete 
für die soziale Regulation der Fortpflanzung 
und die Populationsdynamik“ 
anschließend Kurzvorträge 
17.00 Uhr: Mitgliederversammlung 
19.00 Uhr: Empfang beim Oberbürgermeister der Stadt 
Göttingen im Alten Rathaus 


Dienstag, 25. September: Großer Hörsaal des Anatomischen Instituts 
8.30 Uhr: Hauptvortrag: Prof. Dr. D. STARcK (Frankfurt) 
und Prof. Dr. H. Frick (München) „Verglei- 
chende Anatomie heute — Aufgaben, Ergebnisse 
und Ziele“ 
anschließend Kurzvorträge und Posterdemon- 
strationen im Anatomischen Institut 
19.00 Uhr: Filmabend 


Mittwoch, 26. September: Großer Hörsaal des Anatomischen Instituts 
8.30 Uhr: Kurzvorträge 
13.00 Uhr: Besichtigung von Forschungseinrichtungen der 
Universität Göttingen und des Deutschen Pri- 
matenzentrums 


Donnerstag, 27. September: Ganztägige Exkursion in den Solling, zur Saba- 
burg und nach Kassel 


Alle Interessierten sind zu dieser Tagung herzlich eingeladen. 

Das Programm mit Vortragsfolge wird allen Mitgliedern und auf Anfrage auch Nicht- 
mitgliedern rechtzeitig vor der Tagung zugesandt. Falls besondere persönliche Einladun- 
gen gewünscht werden, wird gebeten, sich an den 1. Vorsitzenden, Prof. Dr. HAns-JÜRG 
Kunn, Anatomie, Kreuzbergring 36, D-3400 Göttingen, zu wenden. 

Bitte melden Sie Vorträge, die in der Regel nicht länger als 15 Minuten dauern sollten, 
und Posterdemonstrationen für diese Tagung möglichst frühzeitig, spätestens aber bis zum 
15. Maı 1984 beim Geschäftsführer der Gesellschaft, Prof. Dr. ERwIınm KULZER, Universität 
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Tübingen, Institut für Biologie III, Abt. Physiologische Ökologie, Auf der Morgenstelle 
28, D-7400 Tübingen, an. 

Den Tagungsort betreffende und organisatorische Fragen beantworten der 1. Vorsit- 
zende oder das Sekretariat der Göttinger Anatomie (Telefon: 05 51-39 70 01). 


Die International Kommission für Zoologische Nomenklatur teilt mit: 

The following Opinions have been published by the International Commission on 
Zoological Nomenclature in the Bulletin of Zoological Nomenkclature, vol. 40, part 3, on 
21 October, 1983: 


Opinion No 
1256 (p. 147) Sorex dsinezumi Temminck, 1843 (Mamalia, Insectivora): ruled to be a 
correct original spelling. 


BUCHBESPRECHUNGEN 


MAaRESs, A. M.; GEnowaAys, H. H. (eds.): Mammalian Biology in South America. The 
Pymatuning Symposia in Ecology. Special Publication Series Vol. 6. Pittsburgh: The 
University of Pittsburgh 1982. XII + 539 pp. US $ 30,-. ISBN 0-931796-06-7. 


Dieses Werk ist das Ergebnis eines Symposiums über südamerikanische Säugetiere. In einem einfüh- 
renden Beitrag legt Mares die Probleme dar, denen die Forschung in Südamerika gegenübersteht: 
Einer weltweit, insbesondere in Südamerika selbst, nur kleinen Anzahl von Wissenschaftlern, die sich 
der Erforschung der Säugetiere dieser Region widmen, entspricht das geringe Wissen über die meisten 
Spezies. Die gegenwärtige Lage wird zunehmend erschwert durch vielfältige Eingriffe des Menschen 
in Lebensräume, die vielen Arten die Lebensgrundlage entziehen. Viele von ihnen sind bedroht, und es 
ist zu befürchten, daß einige in kürzester Zeit aussterben werden. Um so dringender ist es, hier 
Forschungsarbeit zu leisten, nicht nur um der Erkenntnisse willen, die in letzter Minute zu gewinnen 
sind, sondern auch um Bewußtseinsveränderungen bei Bevölkerung und Administration zu bewirken, 
die dazu beitragen könnten, die negative Entwicklung aufzuhalten. 

Diese Sorge um die Säugetierwelt Südamerikas ist aus fast allen der insgesamt 25 Beiträge 
herauszulesen; zugleich bezeugen viele von ihnen auch den insgesamt verhältnismäßig geringen 
Kenntnisstand über diese Region. Um das Spektrum der Beiträge darzustellen, seien einige Titel 
genannt: Current Status of South American Mammalogy (Pıne), Ecology and Biogeography of the 
Southern Rainforests of Argentina (PEARSoN and PEARson), Brazilian Rodents: Their Habitats and 
Habits (ALHo), The Physiological Ecology of South American Mammals (McNAB), Evolution of 
South American Marsupialia (MARSHALL), Conservation of South American Mammals: Argentina as a 
Paradigm (OJEpA and MaREs). Diese Aufzählung macht folgendes deutlich: Neben ganz Südamerika 
umfassende Themen treten regionale, neben alle vorkommenden Ordnungen behandelnde findet man 
solche, die auf einzelne Ordnungen oder gar Familien beschränkt sind. Die einzelnen Artikel sind 
ganz unterschiedlichen Forschungsrichtungen zuzuordnen. Diskussionsbeiträge zur „Erhaltung süd- 
amerikanischer Säugetiere‘ und zu „Forschungsschwerpunkten in Südamerika“ bilden den Abschluß 
des Werkes. 

Die hier niedergelegten Ergebnisse sind von allgemeinem Interesse, denn sie vermitteln - teils 
direkt, teils indirekt - dem Leser die Veränderung und damit Gefährdung oder Zerstörung der Natur 
in Südamerika durch den Menschen. Der Spezialist findet in den einzelnen Beiträgen eine Fülle von 
Informationen, vielfach durch Tabellen, Diagramme und Verbreitungskarten verdeutlicht. Auch die 
fotografische Dokumentation ist hervorzuheben; hierdurch wird mancher Sachverhalt anschaulich. Es 
ist den Herausgebern zu wünschen, daß sie mit diesem Werk ihr Ziel erreichen, die Erforschung der 
Säugetiere Südamerikas voranzutreiben. D. HEINRICH, Kiel 


62 Buchbesprechungen 


EISENBERG, J. F.: The Mammalian Radiations. An Analysıs of Trends in Evolution, 
Adaptation, and Behaviour. London: The Athlone Press 1981. 610 pp., 157 figs., 61 tabs. 
£ 35.00. ISBN 0-485-30008-7. 


Dieses Buch mit dem ansprechenden Titel ist eine interdisziplinäre Zusammenschau über Säugetiere. 
Unter zahlreichen Aspekten beleuchtet J. F. EISENBERG stammesgeschichtliche Entfaltung und 
Adaptationen in besonderen Lebensräumen. Das Buch ist in 4 Kapitel gegliedert. Unter der Über- 
schrift „Historische Perspektive“ werden frühe Entfaltungen der Säugetiere besprochen. Ein kurzer 
Abrıß über das „basale‘‘ Verhalten der alten Formen beschließt diesen Abschnitt. Dann werden die 
übrigen rezenten Ordnungen in ihrer Vielfalt vorgestellt, aus verständlichen Gründen mit Schwer- 
punkten unter Erwähnung repräsentativer und extremer Arten. Eigene Erkenntnisse des Autors zur 
Biologie mehrerer Spezies sind eingeflochten in den allgemeinen Kennntnisstand. Stammbaum- 
Darstellungen der Ordnungen und Familien verschaffen Übersicht, und tabellarisch angeordnete 
Literaturangaben, aufgeschlüsselt nach Ökologie, Fortpflanzung und Ontogenie, Verhalten und 
Physiologie ermöglichen Vertiefungen. 

Das dritte Kapitel über Makrophysiologie und Adaptation enthält eine große Anzahl von Angaben 
und analysierenden Gesichtspunkten. An teilweise sehr geringem aber auch an überaus reichhaltigem 
Datenmaterial werden mannigfaltige Beziehungen aufgestellt zwischen beispielsweise folgenden Para- 
metern: Körpergröße, Lebensraumgröße, Artenzahl, zoogeographischer Region, metabolische Rate, 
Lebenslänge, Hirngröße, Alter, Tragzeit, Zeit bis zur Augenöffnung, Wurfgröße, Milchzusammenset- 
zung, neonater Entwicklungsgrad, usw. Die verschiedenen Relationen werden diskutiert. Im letzten 
Kapitel wird auf Verhaltenseigenarten bei Säugetieren eingegangen, insbesondere auf Kommunika- 
tionsmechanismen, Reproduktion, Sozialverhalten und soziale Organisationen. Anschließend finden 
sich in 6 Appendices auf insgesamt 155 Seiten Literatur-Exzerpte zu vielen Arten über Körperge- 
wichte und Körperlängen, Lebenslängen in Gefangenschaft, Reproduktion und Jugendentwicklung, 
metabolische Raten und Encephalisationen. Ein überaus großes Literatur-Verzeichnis (90 S.) und 
Indices beschließen die Ausführungen. 

Wie der Autor selbst betont, ergeben sich durch teilweise zu geringes Datenmaterial und die 
generalisierende Darstellung in mehreren Bereichen Ansätze zur Kritik. Trotz der außerordentlichen 
Fülle verarbeiteter Literatur bleiben viele wichtige Studien und reiches neues Datenmaterial unberück- 
sichtigt, so daß darauf gelegentlich fehlerhafte Berechnungen und Bewertungen resultieren. Insgesamt 
enthält das Buch jedoch eine Fülle von Anregungen zu vertiefenden Studien. D. Kruska, Kiel 


STANBURY, P.; PHıpps, G.: Australia’s animals discovered. Sydney: Pergamon Press 1980. 
120 S., ca. 100 Abb., DM 57,-. ISBN 0-08-024796-2 


Bei der Entdeckung des australischen Kontinents sahen sich die ersten Europäer einer Fülle ihnen 
unbekannter Tierarten gegenübergestellt. Ihre Eindrücke sind in zahlreichen Tage- und Bordbüchern, 
in Reiseberichten und wissenschaftlichen Abhandlungen festgehalten. 

Die Entdeckungsgeschichte von ca. 60 australischen Säugetier-, Vogel-, Reptilien- und Fischarten 
wird in dem vorliegenden Buch anhand von Quellentexten, die bis in die erste Hälfte des 17. Jahrhun- 
derts zurückreichen, präsentiert. Die Autoren, als Direktor bzw. Ornithologe des Macleay Museums 
der Universität Sydney Experten auf dem Gebiet der australischen Naturgeschichte, lassen WILLIAM 
DAMPIER, JAMES Cook und JOsEPH BANKS, GEORGE SHAW, JOHN GOULD und viele andere selbst zu 
Wort kommen. Die Inhalte der Zitate reichen von den ersten Spurensichtungen und Naturbeschrei- 
bungen über die Verwirrungen und Diskussionen angesichts derart fremder Erscheinungsformen 
(insbesondere bei Prototheria und Marsupialia), die ersten wissenschaftlichen Beschreibungen und 
Beobachtungen bei Gefangenschaftshaltung (u. a. des Beutelwolfs und Wüstenteufels), bis zu frühen 
Warnungen vor dem drohenden Aussterben z. B. des Beutelwolfs und einiger Vogelarten. Es fehlt 
nicht an Hinweisen über die Genießbarkeit des Fleisches von Känguruhs, Flughunden und Dugongs 
sowie an Zubereitungsvorschlägen von Großfuß- und Buschhühnereiern. Die Entdeckungsgeschichte 
jeder Art ist von den Autoren mit kurzen, dem gegenwärtigen Stand der Wissenschaft entsprechenden 
Informationen versehen. Die reichhaltige Illustration mit Kupferstichen, Holzschnitten und Zeich- 
nungen unterstreicht den ästhetischen Charakter dieses populärwissenschaftlichen Buches. 

GABRIELE KAMMRADT, Kiel 


Knaus, W.; SCHRÖDER, W.: Das Gamswild. Naturgeschichte, Verhalten, Ökologie, Hege 
und Jagd, Krankheiten. 3., neubearb. Aufl. Hamburg und Berlin: Paul Parey 1983. 232 S., 
90 Abb., 23 Tab. DM 86,-. ISBN 3-490-10412-9. 

„Das Gamswild‘“ aus der Reihe der Wildmonographien im Verlag Paul Parey liegt nunmehr in der 


dritten Auflage seit 1960 vor. Sehr erfreulich an diesem Band ist, daß wieder eine Fülle neuerer 
Forschungsergebnisse sorgfältig eingearbeitet wurde, und damit besondere Aktualität und Zuverläs- 
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sigkeit der Informationen gewährleistet sind. Das Buch vermittelt sowohl einen Einblick in die 
traditionsreiche Vorstellungswelt und Praxis der Gamsjagd als auch in das derzeitige Wissen über 
Biologie, Ökologie, Verhalten, Taxonomie und Krankheiten dieser Wildart. Die verschiedenen 
jagdlichen Bewirtschaftungsmethoden werden, da das Buch sich besonders an den Jäger richtet, 
vorgestellt und kritisch auf ihre Auswirkungen auf die Gamspopulation und ihre Umwelt hin 
überprüft. Es besteht kein Zweifel, daß dieser Band auch für den Zoologen eine sehr gewinnbringende 
Lektüre sein wird. G. HEIDEMANnN, Kiel 


Myotis. Mitteilungsblatt für Fledermauskundler. Hrsg.: Zoologisches Forschungsinstitut 
und Museum Alexander Koenig, Bonn. Schriftleitung: Dr. H. RoEr. 


Unter den Säugetieren nehmen Fledermäuse wegen ihrer „ungewöhnlichen“ Lebensweise als For- 
schungsobjekte von jeher eine Sonderstellung ein. Der Reiz einer Beschäftigung mit ihnen ist daher 
groß. Und so wird verständlich, daß sich Fachkollegen und begeisterungsfähige Amateure ın aller 
Welt oft ausschließlich den Microchiropteren widmen oder gewidmet haben, um ihre Biologie und 
Ökologie, ihre Wanderungen und ihr Verhalten, ihre Anatomie und Physiologie und ihre verwandt- 
schaftlichen Beziehungen und Verbreitung zu erforschen. Als Wegbereiter der Fledermausforschung 
in Deutschland hat sich EISENTRAUT große Verdienste erworben. Seine Arbeiten sind in den Jahren 
nach dem 2. Weltkrieg auf breiter Basis besonders in Mitteleuropa fortgesetzt worden (z. B. BAUER, 
HaEnsEL, B. u. W. IsseL, KEPKA, KoLB, KULZER, MEISE, MÖHRES, NATUSCHKE, ROER, A. SCHMIDT, 
U. SCHMIDT, SCHOBER, VIERHAUS), nicht zuletzt unter dem Eindruck eines erschreckenden Rückgan- 
ges der meisten Arten zumindest in unseren Breiten. Um die aus solchen und anderen Forschungsar- 
beiten erwachsenden umfangreichen wissenschaftlichen Ergebnisse rasch und ın „gebündelter Form“ 
einem interessierten Leserkreis zugänglich zu machen, wurde vor nunmehr 20 Jahren „Myotis“ ins 
Leben gerufen, eine vom Zoologischen Forschungsinstitut und Museum A. Koenig, Bonn, herausge- 
gebene Fachzeitschrift, die in der DDR ihr Pendant in „Nyctalus“ besitzt. „Myotis“ versteht sich als 
eine Zeitschrift, die allen Beiträgen offen ist, die sich mit den weitgespannten Themen der Fledermaus- 
forschung in Europa beschäftigen. Sie ist eine wichtige Informationsquelle, die in keiner säugetier- 
kundlichen Fachbibliothek fehlen sollte. H. REıcHsTeEin, Kiel 


EwaD, G.: Biologische Fachliteratur. Eine Anleitung zur Erschließung , Erfassung und 
Nutzung. 2., völlig neu bearb. und erweit. Aufl. Stuttgart, New York: Gustav Fischer 
1983. 291 S., 7 Abb., DM 56,-. ISBN 3-437-20291-X 


Hinter dem Titel verbirgt sich die 2., völlig neu bearbeitete und erweiterte Auflage des Buches „Führer 
zur biologischen Fachliteratur: Bibliographien der Biologie“. Der Autor zeigt zunächst die Möglich- 
keiten auf, eine rückwärtsgerichtete Literatursuche durchzuführen und neuerscheinende Fachliteratur 
zu verfolgen. An einem Beispiel mit Fragestellungen aus der Entomologie, Ökologie, Mikrobiologie 
und Parasitologie wird eine Anleitung zur selbständigen Literaturarbeit gegeben. Ausführlich werden 
die Hilfsmittel dargestellt und diskutiert, mit denen das Schrifttum eines neuen Gebietes manuell 
erschlossen und bibliographisch bearbeitet werden kann. Es folgen Vorschläge zum Anlegen und 
Führen einer Literaturkartei sowie grundsätzliche Hinweise zum eindeutigen Zitieren anhand biologi- 
scher Beispiele. Der zweite Teil des Buches besteht aus einer Auswahl von etwa 570 Bibliographien 
und Nachschlagewerken der Biologie und benachbarter Disziplinen. Alle Werke werden kurz 
charakterisiert und mit Hinweisen auf ihre Benutzung versehen. 

In erster Linie wendet sich dieses Buch an Studenten, Examenskandidaten und Doktoranden der 
Biologie und vermittelt die notwendigen Grundkenntnisse zur wissenschaftlichen Literaturarbeit. 
Darüber hinaus bietet besonders der zweite Teil des Buches auch für den erfahrenen Wissenschaftler 
wertvolle Informationen über Bibliographien und andere Nachschlagewerke der Biologie, die oft eng- 
umrissene Themen behandeln. GABRIELE KAMMRADT, Kiel 


GRIFFIN, D. R. (ed.): Animal mind - Human mind. Dahlem Workshop Reports. Life 
Sciences Research Report Vol. 21. Ed. by $S. BERNHARD. Berlin, Heidelberg, New York: 
Springer 1982. 427 S., 34 Abb., 2 Tab. DM 54,-. ISBN 3-540-11330-4. 


Die Frage, ob bei Tieren kognitive Fähigkeiten, Denkvorgänge, Abstraktionsfähigkeit, Fähigkeit zur 
Antizipation vorkommen können, in welcher speziellen Form auch immer, wurde von der Forschung 
durch Jahrzehnte umgangen, da derartige Prozesse experimentell nicht zugänglich waren und von 
einflußreichen Hypothesen (Positivismus, Behaviorismus, etc.) negiert wurden. Die Fülle des heute 
bereits vorliegenden Untersuchungsgutes aus vielen Disziplinen gibt aber dringend Anlaß, diese 
Fragen erneut zu bedenken und den Versuch zu wagen, durch Zusammenwirken verschiedener 
Fachgebiete wenigstens zu neuen Ansätzen zu kommen. 

Im Life Science Report 21 sind 20 Berichte von 50 Teilnehmern des Workshops Dahlem 1981 
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zusammengestellt. Das Spektrum der Themen ist sehr weit gefaßt und reicht von der Morphologie, 
Pathologie und experimentellen Neurophysiologie bis zur Kommunikationsforschung, Verhaltens- 
biologie und Linguistik. Da kognitive Fähigkeiten im Sozialleben der Pongiden eine größere Rolle 
spielen als bei anderen sozialen Tieren, ist ein sehr großer Teil der Beiträge den Menschenaffen, und 
hier fast ausschließlich dem Schimpansen, gewidmet. Untersuchungen an Vögeln werden berücksich- 
tigt. Ein umfangreicher, wertvoller Beitrag (J. L. GouLp und C. C. GouLp) gibt einen guten 
Überblick über die erstaunliche Komplexität, Anpassungsfähigkeit, Flexibilität und das Lernvermö- 
gen bei Insekten, denen zweifellos kein Bewußtsein und keine kognitiven Fähigkeiten zukommen. Die 
Fülle des Inhalts kann ım einzelnen nicht referiert werden. Es sei nur erwähnt, daß man in dem Buch 
eine gründliche Auseinandersetzung mit dem Problem der funktionellen Seitenasymmetrie des 
Gehirns (HıLLyarp-BLooM) wie auch kritische Auseinandersetzungen mit den experimentellen 
Untersuchungen über Kommunikation bei Affen findet. Mehrfach wird betont, daß in Zukunft 
Freilandbeobachtungen (H. KuMMEr) über Sozialverhalten und Kommunikation unter natürlichen 
Bedingungen stärker herangezogen werden sollten. Auch vergleichende Analysen dürften geeignet 
sein, den an wenigen Arten gewonnenen Kenntnisstand zu erweitern. Bedauerlicherweise fehlt indem . 
Beitrag über Hirngröße und Hirnleistung (Hopos) völlig die Berücksichtigung der deutschsprachigen 
Literatur (quantitative Beziehungen differenter Hirnteile, quantitative Untersuchungen an Schnittrei- 
hen, etc.). 

Zusammenfassend kann gesagt werden, daß bei vielen Autoren die Tendenz zu beobachten ist, 
vom linearen Denken loszukommen und Ansätze zu übergeordneten Steuerungsfunktionen als 
Vorstufen kognitiver Leistungen zumindest bei Primaten anzuerkennen. Der Band ist kein Lehrbuch, 
sondern ein aktueller Forschungsbericht, der eine Fülle von Informationen enthält und zum Nachden- 
ken anregt. D. STARcK, Frankfurt/M. 


Daweıns, M. S.: Leiden und Wohlbefinden bei Tieren. Mit einem Geleitwort von Prof. 
Dr. Dr. D. Smıpr. Stuttgart: Eugen Ulmer 1982. 129 S. DM 32,-. ISBN 3-8001-4049-7. 


Probleme der Tierhaltung und Fragen des Tierschutzes stehen seit längerem im Vordergrund des 
öffentlichen Interesses. Im Laufe der Zeit kamen in der Tierproduktion zur menschlichen Versorgung 
in zunehmendem Maße kostensparende, wirtschaftlichere Methoden zur Anwendung. Sie führten zur 
Haltung von Haustierindividuen auf stark begrenztem Raum, mit technischer Ver- und Entsorgung 
und mit Angebot von Nahrungsstoffen nach modernen Erkenntnissen der Tierernährung. Im Zusam- 
menhang damit entstanden zum Teil sachliche, sehr häufig aber auch emotional geführte Diskussionen 
zwischen Fachleuten und der Öffentlichkeit. Besorgnis um das Einzelindividuum, Fragen über Leiden 
und Wohlbefinden der betroffenen Haustiere sind zentrale Punkte solcher Auseinandersetzungen. Zu 
dieser Thematik nimmt Dawxıns (vorliegende Übersetzung aus dem Englischen) Stellung. Die 
Ausführungen sind gegliedert in die Kapitel: Einleitung; subjektive Erlebniswelt der Tiere; Leiden, 
Gesundheit und „Produktivität“; Leiden und ‚unnatürliches Leben‘; Physiologie des Leidens; 
Verhalten und Leiden; was Tiere wählen; Analogien zum Menschen; Schlußfolgerungen; Stolper- 
steine und Wegweiser. 

Die Darstellungen sind flüssig und allgemeinverständlich geschrieben und ferner durch zahlreiche 
wissenschaftliche Erkenntnisse belegt. Diese sind als vereinfachte Modelle dargestellt. Sie bergen zum 
Teil wie die meisten Generalisierungen gewisse Unsicherheiten im Detail. Ein Literaturverzeichnis ist 
ergänzt durch ein angefügtes Verzeichnis über Publikationen zum Thema Tierschutz aus dem 
deutschsprachigen Raum. Der Wert des Büchleins liegt darin, daß die Thematik von sehr vielen Seiten 
abgehandelt und sachlich klar geschildert wird. Kontroverse Auffassungen werden beschrieben und 
analysıert. Eine eindeutige eigene Position bezieht Dawkıns beabsichtigt nicht. Das Büchlein ist 
zudem nicht nur für den Fachmann geschrieben, sondern spricht gleichermaßen den interessierten 
Nichtwissenschaftler an. Es ist zu empfehlen, denn es wird sicher den einen oder anderen zum 
Nachdenken anregen und helfen, eine abgeklärte Beziehung zur Haustierhaltung zu gewinnen. 

D. Kruska, Kiel 


Vergleichende Anatomie 
der Wirbeltiere 


Von Alfred Sherwood Romer, Harvard 
University, und Thomas S. Parsons, Uni- 
versity of Toronto. Aus dem Amerikani- 
schen übersetzt und bearbeitet von Prof. Dr. 
Hans Frick, München. Mit einem Geleit- 
wort von Prof. Dr. Dr.h. c. Dietrich Starck, 
Frankfurt a. M. 5. neubearbeitete und er- 
weiterte Auflage. 1983. 639 Seiten mit 1310 
Einzeldarstellungen, davon 123 farbig, in 
435 Abbildungen. Balacron gebunden 
98,- DM 


Die Wirbeltieranatomie führt als eine der 
klassischen Disziplinen der Biologie auch 
heute noch zu neuen Faktenkenntnissen 
und zu besser fundierten Deutungen des 
Evolutionsgeschehens. Deshalb findet sie 
überall in der wissenschaftlichen Welt stetes 
Interesse. Das gilt entsprechend auch für 
das einschlägige Schrifttum, speziell für den 
„Romer“, der im deutschen Sprachraum als 
„Vergleichende Anatomie der Wirbeltiere“ 
bereits in fünfter Auflage vorliegt. Neube- 
arbeitet, erweitert und durch zahlreiche 


Änderungen in der Darstellung noch weiter- 


präzisiert, entspricht die neue Auflage wie- 
der dem aktuellen Kenntnisstand. Das gilt 
besonders für das jetzt wesentlich umfang- 
reichere Kapitel „Wer ist wer unter den 


Vertebraten“, das neuere paläontologische 
Befunde über die Ostracodermata, die Pla- 
codermi und die säugerähnlichen Reptilien 
berücksichtigt. Dafür wurde im Kapitel 
„Zellen und Gewebe“ die Beschreibung der 
chemischen Zellbausteine gekürzt, über die 
heute die Lehrbücher der Biologie genü- 
gend ausführlich unterrichten. 


Das umfassende und anschauliche Werk ist 
vor allem für Studenten der Biologie, der 
Medizin und verwandter Studienrichtun- 
gen gedacht; es gibt aber auch den Spezia- 
listen auf engeren Forschungsgebieten der 
Biologie zuverlässige Grundlagen für ihre 
wissenschaftliche Arbeit. Darüber hinaus 
wendet es sich an jeden, der am Beispiel der 
Wirbeltieranatomie die wundervolle Man- 
nigfaltigkeit der Organismen zu verstehen 
sucht. 
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Der Elefant, das größte Landsäugetier der e, von Ausrottung bedroht. 


Ohne Sie ist der Elefant 
bald am Ende 


eine 35000 Elefanten gibt es heute mehr in 

Asien. Damit ist der Bestand in den letzten 
80 Jahren um zwei Drittel zurückgegangen. Nur 
wenig besser ist die Situation in Afrika: Das größte 
Landsäugetier der Erde kann schon bald ausge- 
rottet sein. Hauptursache: das Elfenbein. Sein 
hoher Preis verleitet zu einer gnadenlosen Hetz- 
jagd auf die Dickhäuter, die gegen Wilderer keine 
Chance haben. 

Doch auch die fortschreitende Zerstörung 
ursprünglicher Wald- und Buschfläche raubt dem 
Elefanten die Lebensmöglichkeit. Deshalb sind 
der Kampf gegen den illegalen Elfenbeinhandel 
und die Einrichtung von weiteren Reservaten die 
vordringlichsten Schutzmaßnahmen, um dieses 
Tier vor der Ausrottung zu bewahren. 

Der WWF (World Wildlife Fund) hat sich 
weltweit für den Schutz des Elefanten engagiert. 
Und erste Teilerfolge errungen. Doch viel mehr 
muß noch getan werden, um die Elefanten sowie 


unzählige andere freilebende Tier- und Pflanzen- 
arten zu erhalten. Der WWF finanziert seine 
Arbeit ausschließlich aus Spenden. Ohne Ihre 
Mithilfe ist der Elefant am Ende. Bitte helfen Sie 
jetzt. 
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Ja, auch ich will den Elefanten schützen und möchte etwas für 
den Naturschutztun.Bitte schicken Sie mirkostenlos Informatio- 
nen über den WWF. 
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Zur Arealverschiebung zwischen Crocidura russula 
und C. Jeucodon in NW-Deutschland und zum wechselseitigen 
Verhältnis beider Arten 


Von F. FRANK! 


Eingang des Ms. 1. 8. 1983 
Abstract 


Shifting of ranges between Crocidura russula and C. leucodon in Northwestern Germany with notes on 

the interspecific behaviounr of these shrews 
Reported is on catches of white-toothed shrews in the urban area of Oldenburg, where only C. 
lencodon was found during 1951-1959. In autumn of 1959 C. russula invaded the town from the south 
and replaced C. leucodon which was observed for the last time in winter 1960/61 and in autumn of 
1964 (one specimen only), respectively. It is concluded that the sudden invasıon of C. russula was 
caused by an abnormal population increase in connection with the hot and dry summer of 1959 and 
that warm summers and mild winters generally favour C. russula and present disadvantage for C. 
lencodon and vice versa. In the treated area the spatial distribution and the numerical ratio of these two 
shrews seem to be controlled mainly by weather and climate on the basıs of different specific 
preferences for temperature. 


Einleitung 


1979 hat J. NIETHAMMER alle bis dahin verfügbaren Daten über die Verbreitung der 
Crociduren in der Bundesrepublik Deutschland zusammengetragen und daraus einen 
Rückzug von Crocıdura leucodon an der NW-Grenze ihres Verbreitungsgebietes konsta- 
tiert. Über die möglichen Ursachen konnte er mangels entsprechender Befunde nur 
Vermutungen anstellen. Da das von mir während der Rückzugsphase ım Oldenburgischen 
gesammelte Material (das weitaus umfangreichste, das jemals - von Gewöllfunden abgese- 
hen - in NW-Deutschland zusammengebracht wurde) dazu wichtige Anhaltspunkte zu 
geben vermag, sei es im folgenden präsentiert. Ich beschränke mich mit vier Ausnahmen 
bewußt auf das eigene Material und den selbst kontrollierten Raum und beziehe ältere 
Angaben aus den nordwestdeutschen Nachbargebieten (z.B. Tenıus 1953, 1954) nicht ein, 
da sie mir wegen der früheren Schwierigkeiten bei der Artdiagnose — vor allem aus 
Gewöllmaterial - ohne mögliche Nachbestimmung nicht sicher genug erscheinen. 


Material 


Das präsentierte Material enthält ausschließlich Tiere, die mit der Hand, mit Lebend- oder Schlagfal- 
len erbeutet oder tot aufgesammelt sind (also kein Gewöllmaterial) und damit genau datiert. Es besteht 
aus 230 zumindest in Schädelpräparaten vorliegenden Crociduren, die dem Museum Alexander 
Koenig in Bonn überlassen und dort freundlicherweise von R. HUTTERER nachbestimmt wurden. 
Darüber hinaus fiel bei unseren Fangaktionen noch einmal annähernd die gleiche Menge von Tieren 
an, die wegen schlechten Frhaltungszustandes oder auch Zeitmangel nicht präpariert werden konnten, 
sich aber widerspruchslos in die nachstehenden Befunde einfügten, so daß diese auf weit mehr als 400 
Freilandfängen basieren. In der Stadt Oldenburg wurde vorwiegend im Botanischen Garten sowie ım 
westlichen Stadtteil Eversten gefangen, außerhalb Oldenburgs auf Bauernhöfen. 


I Vormals Institut für Grünlandschädlinge der Biologischen Bundesanstalt in Oldenburg. 
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Ergebnisse 
Die Befunde zur Arealverschiebung 


Unsere Fänge begannen im Jahre 1951 in der Stadt Oldenburg, wo bis zum Herbst 1959 
ausschließlich Crocidura leucodon nachgewiesen wurde, die im gleichen Zeitraum regelmä- 
ßig auch im 10 km südlich gelegenen Oberlethe (westl. Wardenburg) gefangen wurde 
(insgesamt aus dieser Zeit ca. 100 Exemplare, davon 51 Präparate). Zu erwähnen ist hier 
auch ein von NIETHAMMER nachgeprüfter Gewöll-Fund von K. BECKER aus dem 30 km 
östlich gelegenen Delmenhorst aus dem Jahre 1955 (NIETHAMMER 1979). 

Das diluviale „„Geest“-Gebiet Südoldenburgs mit seinen Sand-, Lehm- und Lößböden 
schien zur gleichen Zeit ebenso ausschließlich von Crocidura russula bewohnt zu werden: 
Fänge seit 1956 in der W-O-Linie Markhausen/Augustendorf, Teichwirtschaft Ahlhorn 
(F. GoETHE ın lıt.), Döhlen (3 km nördl. Großenkneten); insgesamt allerdings leider nur 
ca. 30 Exemplare, davon 10 Präparate). 
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Karte der Fundorte von Crociduren in Oldenburg 1951-1981. Weiße Landfläche = diluviale „Geest“; 
punktierte Landfläche = alluviale Marschen; gestrichelte Landfläche = alluviale Moore; schwarze 
Kreise = Nachweise von Crocidura leucodon: 1 = Stadtgebiet von Oldenburg 1951-1960/61, 2 = 
Oberlethe 1951-1959, 3 = Delmenhorst 1955 (Gewöllnachweis von K. BECKER), 4 = Hundsmühlen 
19. 9. 1964, letzter /eucodon-Nachweis; weiße Kreise = Nachweise von Crocidura russula in Südol- 
denburg: 1= Markhausen 1957, 2 = Augustendorf 1957, 3 = Döhlen 1957, 4 = Teichwirtschaft 
Ahlhorn 1956 (Fund von F. GOETHE), 5 = Schneiderkrug 1965; weiße Quadrate = Nachweise von 
Crocidura russula seit 1959: 1 = Stadtgebiet von Oldenburg seit Herbst 1959, 2 = Wiefelstede 1968, 3 
= Beckhausen 1968, 4 = Altjürden 1968, 5 = Sande 1968, 6 = Wilhelmshaven 1981 (Mitt. von F. 
GOETHE), 7 = Borkum 1980 (HUTTERER 1981); Strich-Punkt-Linie = wahrscheinliche Verbreitungs- 
grenze von Crocidura russula bis 1959. 
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Im Februar 1959 fingen wir beim Umsetzen von Komposthaufen im Botanischen 
Garten Oldenburg etwa ein Dutzend C. leucodon (davon 5 Präparate). Im folgenden 
Sommer wurde infolge vordringlicher anderer Arbeiten leider nicht gefangen. Ganz 
unerwartet wurden uns dann am 15. 10. 1959 von verschiedenen Stellen im Stadtgebiet 
zwei tote Crocidura russula gebracht. Die sofort ausgesetzte Fangprämie an Schulkinder 
erbrachte über 30 weitere Hausspitzmäuse (davon 15 Präparate), aber entgegen früheren 
Jahren keine einzige leucodon mehr. 

Im folgenden Winter 1959/60 wurden aus den Komposthaufen des Botanischen Gartens 
noch 6 C. leucodon bei einer schon wesentlich größeren Anzahl von C. russula (davon 7 
Präparate) gefangen. Im Sommer 1960 fielen nur noch 2 C. leucodon gegenüber ca. 40 
russula (davon 10 Präparate) an; im Winter 1960/61 noch 4 leucodon gegenüber einer 
großen Zahl von russula (1961 allein 39 Präparate). 

Der letzte Nachweis von Crocidura leucodon waren am 19. 9. 1964 die (von HUTTERER 
besonders überprüften) Reste eines von einem Raubtier angefressenen juvenilen Exempla- 
res ın Hundsmühlen am südlichen Rand des Oldenburger Stadtgebietes. Ansonsten 
wurden in den weiteren 60er Jahren bis zu meinem Fortgang aus Oldenburg Ende 1968 ım 
Stadtgebiet von Oldenburg nur noch Hausspitzmäuse nachgewiesen (weit über 100 
Exemplare, davon 69 Präparate). 

Vor dem Verlassen Oldenburgs wurden im Herbst 1968 noch Kontrollfänge auf der 
diluvialen „‚„Geest“ Nordoldenburgs durchgeführt, die in den Ortschaften Wiefelstede, 
Beckhausen (8 km nördl. Rastede an Bundesstraße 69), Altjürden (4 km südwestl. Varel) 
und Sande einzelne Crocidura russula erbrachten. Eine weitere Hausspitzmaus wurde am 
19. 8.1981 im Stadtgebiet von Wilhelmshaven gefunden (F. GoETHE in lit.) und eine 
weitere schließlich sogar 1980 auf der Insel Borkum (HUTTERER 1981). Demnach dürfte 
Crocidura russula gegenwärtig alle ihr zusagenden Standorte bis zur Küste hinauf besiedelt 
haben, während Crocidura leucodon aus dem Beobachtungsgebiet verschwunden zu sein 
scheint, so daß NIETHAMMERS Feststellung insoweit bestätigt werden kann. 


Zur Biotopwahl beider Crociduren 


Ein Unterschied in der Biotop-Bevorzugung der beiden Arten konnte im behandelten 
Beobachtungsgebiet nicht festgestellt werden. Als Crocidura russula im Herbst 1959 im 
Stadtgebiet von Oldenburg auftauchte, geschah dies an den gleichen Örtlichkeiten, an 
denen zuvor und auch noch zur gleichen Zeit C. leucodon lebte, so daß auch unsere alten 
Fangplätze beibehalten werden konnten. Beide Arten wurden im Oldenburgischen aus- 
schließlich im unmittelbaren menschlichen Siedlungsbereich vom Bauernhof bis zum 
Stadtgarten festgestellt, im Winter gerne in Hauskellern und unter den Fußböden nicht 
unterkellerter Bauernhäuser sowie in Komposthaufen. Dagegen fingen wir einzelne C. 
leucodon im westlichen Harzvorland (ca. 250-300 m über NN) während der Herbst- und 
Wintermonate auch fern von Siedlungen auf jenen Wald-Schonungen, auf denen wir 
1952-1957 unsere regelmäßigen Routine-Fänge zur Kontrolle des Erdmaus-Massenwech- 
sels (Microtus agrestis) absolvierten. 


Zum interspezifischen Verhalten beider Crociduren 


Im Laufe der Jahre wurden von jeder der beiden Crocidura- Arten weit über 100 Exemplare 
in Gefangenschaft gehalten und beobachtet. In der Lebensweise waren keine eindeutigen 
Unterschiede zu erkennen. Beide Arten sind nachtaktiv, C. russula vielleicht ‚„kompromiß- 
loser“ als /Jeucodon, die zumindest in Gefangenschaft tagsüber häufiger und abends früher 
zum Vorschein kommt. In den recht mannigfaltigen Lautäußerungen (FRANK 1953) 
vermochte ich keine Unterschiede zu erkennen, ebenso nicht in der bei den Weißzahn- 
Spitzmäusen bekanntlich sehr ‚‚strengen‘“ Geruchsproduktion. 
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Das Zusammenleben beider Arten funktioniert im Käfig reibungslos und ohne größere 
Aggressivität als innerhalb jeder der beiden Arten. Ernsthafte Verletzungen der einen 
durch die andere kamen nie vor. Mehr noch: wır fanden im Winterhalbjahr 1959/60, als 
beide Arten zusammen im Botanischen Garten zu Oldenburg vorkamen, die zur Überwin- 
terung bevorzugten Komposthaufen mehrfach von beiden Arten besetzt und einmal sogar 
ein Winternest, aus dem neben mehreren Hausspitzmäusen auch eine Feldspitzmaus 
flüchtete. Wenn hierbei auch die allgemeine soziale Toleranz der Crociduren (im Gegen- 
satz zur Intoleranz der Sorex- und Neomys-Arten) berücksichtigt werden muß, spricht 
diese gelegentliche „Symbiose“ doch nicht gerade für eine unüberwindliche Abneigung, 
wie sie an sich bei so nahe verwandten und mutmaßlich miteinander konkurrierenden 
Arten zu erwarten wäre. 

1960 und 1961 wurden insgesamt 23 gemischte Paare ın beiden Zusammensetzungen 
(Männchen russula mit Weibchen Jescodon oder Männchen leucodon mit Weibchen 
russula) jeweils ein Sommerhalbjahr zusammengehalten, deren Partner sich bei späterer 
intraspezifischer Verpaarung ganz überwiegend als voll fertil erwiesen. Das Zusammenset- 
zen der Partner verlief nicht anders als bei intraspezifischer Verpaarung und die gemischten 
Paare zeigten auch eine gewisse sexuelle Affinität und Aktivität, dıe allerdings höchstenfalls 
vereinzelt zu einer Art Scheinträchtigkeit führte (vor allem zu einer auffälligen Schwellung 
der Mammae). Hiernach halte ich eine erfolgreiche Kreuzung beider Arten auf natürlichem 
Wege für nicht möglich, wobei die spezifische Isolierung genetisch-physiologisch bedingt 
sein dürfte, da eine ethologische und ökologische Barriere oifensichtlich nicht besteht. 


Y 


Diskussion 


Die Aussagefähigkeit des vorgelegten Materials wird zweifellos durch eine Reihe von 

Unzulänglichkeiten eingeschränkt, die vor allem daraus resultieren, daß die Sammlung von 

Crociduren als reine Nebensache neben anderen, für wichtiger gehaltenen Kleinsäuger- 

Untersuchungen durchgeführt wurde. Dies betrifft z.B. eine verringerte, aus der Nicht- 

mehrerwartung von Neuigkeiten resultierende Fangdichte gerade in den wichtigen Jahren 

1957, 1958 und 1959, vor allem aber das gänzliche Fehlen von Fängen auf der nordolden- 

burgischen ‚Geest‘ vor dem Jahre 1959. Dennoch scheinen mır einige Schlußfolgerungen 

mit hinreichender Sicherheit oder wenigstens Wahrscheinlichkeit möglich. 

1. Das von NIETHAMMER (1979) als Rückzug von der NW-Grenze ihres Verbreitungsge- 
bietes gedeutete Verschwinden von Crocidura leucodon war im Stadtgebiet von Olden- 
burg von einem Neuauftreten der Crocidura russula begleitet, das aber ın seiner 
Spontaneität so eindrucksvoll war, daß man besser umgekehrt von einem Vorrücken der 
Hausspitzmaus an der Nordgrenze ihres Verbreitungsgebietes beı gleichzeitigem Ver- 
schwinden der Feldspitzmaus sprechen möchte. 

2. Aus den dargelegten Befunden ist zu folgern, daß Crocidura russula bis 1959 die 
warmen diluvialen Sand-, Lehm- und Löß-Gebiete Südoldenburgs bis zu der ın Höhe 
der Stadt Oldenburg von West nach Ost verlaufenden alluvialen Moor- und Marsch- 
Barriere besiedelt hatte (vgl. die mutmaßliche Verbreitungsgrenze auf der Abb.). 1959 
rückte sıe dann ‚‚spontan‘ nach Norden in den bis dahin nur von Crocıdura lencodon 
bewohnten Stadtbereich von Oldenburg vor, dem in der genannten geologisch-ökologi- 
schen Barriere eine auch in der menschlichen Geschichte wichtige Brückenfunktion 
zwischen Süd und Nord zukommt. Darüber hinaus wurde dann wahrscheinlich auch 
gleich das nördlich dieser Barriere gelegene diluviale Nordoldenburg bis ins Stadtgebiet 
von Wilhelmshaven besiedelt. 

3. Wie schon NIETHAMMER konstatierte, scheidet menschliche Verursachung für diese 
Arealverschiebung aus, da beide Arten die gleichen Lebensräume bevorzugen und somit 
von menschlicher Aktivität auch in gleicher Weise beeinflußt werden müßten. Dies gilt 
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insbesondere auch für den „zeitkonformen“ Verdacht auf Pestizide, die in den von uns 
kontrollierten Crocidura-Biotopen überhaupt nicht zur Anwendung gelangten. 

4. Von allen denkbaren Ursachen für die Arealerweiterung von Crocidura russula scheint 
ein plötzlicher Ausbreitungsdruck infolge außergewöhnlich starker Vermehrung am 
wahrscheinlichsten. Dieser könnte bei der wärmeliebenden Hausspitzmaus durch den 
ungewöhnlich warmen und trockenen Sommer 1959 ausgelöst worden sein. Jedenfalls 
ist die Koinzidenz des plötzlichen russ#la-Vorrückens mit dem bzw. im Gefolge des 
Wärme-Sommers 1959 sehr eindrucksvoll. 

5. Daß die vorrückende Hausspitzmaus dann die Feldspitzmaus einfach „verdrängt“ 
haben könnte, ist wegen der identischen Biotop-Präferenz beider Arten zwar denkbar, 
angesichts der sowohl durch Gefangenschafts- wie Freilandbeobachtungen erhärteten 
interspezifischen Toleranz zwischen ihnen aber nicht sehr wahrscheinlich. 

6. Viel wahrscheinlicher dünkt mich, daß der Crocidura russula so offensichtlich begünsti- 
gende Wärme-Sommer 1959 der dem osteuropäischen Faunenbereich zugehörigen 
Crocidura leucodon gleichermaßen abträglich gewesen ist. Auf der anderen Seite 
müßten dann kühle Sommer und sicher auch harte Winter umgekehrt C. russula 
benachteiligen und /ezcodon begünstigen, die offensichtlich eine größere Kältetoleranz 
besitzt als russula und von uns — wie schon erwähnt - im Harzvorland sogar in den 
Wintermonaten fern von menschlichen Siedlungen angetroffen wurde. Daß die kurzfri- 
stigen Bestandsschwankungen bei Crocidura russula tatsächlich vor allem durch harte 
Winter und warme Sommer verursacht werden, erlebe ich seit meiner Umsiedlung nach 
Süddeutschland alljährlich im eigenen Hausgarten. 

7. Wenn Wärmeperioden Crocidura russula begünstigen und /escodon benachteiligen und 
Kälteperioden das Umgekehrte bewirken, dann müssen Arealverschiebungen wie die 
hier behandelte im Verlauf kurzfristiger Witterungs- und Klimaschwankungen regelmä- 
ßig in Erscheinung treten und auch in Zukunft zu erwarten sein. Etwa in Form eines 
Wiedervordringens der Feldspitzmaus an der NW-Grenze ihres Verbreitungsgebietes, 
gekoppelt mit einem Wiederseltenerwerden oder gar Wiederverschwinden der Haus- 
spitzmaus im gleichen Gebiet. Wahrscheinlich handelt es sich bei den registrierten 
Arealverschiebungen überhaupt um recht normale, klimabedingte Pendelbewegungen. 

8. Wenn die vorstehenden Überlegungen richtig sind, wird das wechselseitige Vorkom- 
men und das zahlenmäßige Verhältnis der beiden behandelten Crociduren zumindest 
im nordwestdeutschen Bereich, wahrscheinlich aber generell, vorwiegend klimatisch 
auf Grund unterschiedlicher, genetisch-physiologischer Temperaturpräferenzen bzw. 
-toleranzen gesteuert. 


Zusammenfassung 


An Hand umfangreicher Freilandfänge aus den Jahren 1951-1968 wird das Vordringen von Crocidura 
russula an der Nordgrenze ihres Verbreitungsgebietes in Stadt und Land Oldenburg bei gleichzeitigem 
Verschwinden von C. leucodon sowie das Verhalten beider Arten zueinander beschrieben. Das 
Vordringen von russula läßt sich zeitlich mit dem Wärme-Sommer 1959 koordinieren und mit einer 
durch diesen bewirkten Bestandszunahme und entsprechendem Ausbreitungsdruck erklären. Es wird 
postuliert, daß warme Sommer und milde Winter die wärmeliebende Hausspitzmaus begünstigen und 
die offensichtlich kälteresistentere Feldspitzmaus benachteiligen, während kühle Sommer und strenge 
Winter das Gegenteil bewirken. Das wechselseitige Vorkommen und das zahlenmäßige Verhältnis 
beider Arten wird vermutlich in erster Linie klimatisch auf der Grundlage einer unterschiedlichen 
Temperatur-Präferenz gesteuert. 
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Die Verbreitung von Crocidura russula und Crocidura 
leucodon in der Bremer Wesermarsch 


Von A. RoscHEn, L. HELLBERND und H.-K. NETTMANN 


Aus der Arbeitsgruppe Evolutionsbiologie der Universität Bremen 


Eingang des Ms. 25. 8. 1983 
Abstract 


The distribution of Crocidura russula and Crocidura leucodon in the Weser Marshlands of Bremen 


As a result of a faunistic research-program new records of whitetooth-shrews (Crocidurinae) from the 
area of Bremen are presented. The distribution-limits of both species in this local area are documented. 
There is no evidence for the postulated recent decline of C. lencodon at this areal-limit. The presence 
of C. russula may be interpreted as a result of recent colonisation or of an older overlooked existence. 


Einleitung 


Bei den Weißzahnspitzmäusen (Gatt. Crocidura) scheint nach Meinung mehrerer Autoren 
(RÖBEN 1976; V. LEHMANN und BRÜCHER 1977; DRESCHER-KADEN et al. 1978; NIET- 
HAMMER 1979) an ihrer nordwestlichen Verbreitungsgrenze eine Arealverschiebung statt- 
zufinden. 

Die Nordgrenze der Feldspitzmaus Crocidura lencodon (Hermann) verlief in den 
fünfziger Jahren von Lathen/Ems - Oldenburg (FRAnk 1953) — Delmenhorst (Material 
durch BECKER) — Bremen (RıcHTER 1963) — Lüneburg (Tenıus 1953). Wobei der Fundort 
Bremen von RıcHTER (1963) ohne bezug auf einen konkreten Fund angegeben und von 
späteren Autoren übernommen wird. Möglicherweise war RıcHTER bekannt, daß im 
Überseemuseum Bremen unter der Reg.-Nr. 1239 ein 1953 gefundenes Exemplar vorliegt. 
An allen genannten Fundorten wurde die Feldspitzmaus nach 1960 nicht mehr gefangen. 
Unter Einbeziehung aller Gewöllnachweise zeigt NIETHAMMER (1979) einen Rückgang 
dieser Art im Rheinland und verlegt die nordwestliche Verbreitungsgrenze etwa 50 km 
weiter südlich, wo nach 1960 Nachweise existieren. 

Von der Hausspitzmaus Crocidura russula (Hermann) waren bisher aus dem Bremer 
Raum keine Funde bekannt. Die Fundorte liegen auf der Linie Borkum (HUTTERER 1981) - 
Emden (Porppe 1882) -— Oldenburg — Verden (Tenıus 1953) — Celle bis zum Westrand der 
Magdeburger Börde (RıiCHTER 1963). 

Im Auftrag des Senators für Gesundheit und Umweltschutz wurde in den Jahren 1981/ 
82 von der Universität Bremen umfangreiche faunistische und floristische Kartierungen im 
bremischen Gebiet durchgeführt. Im Rahmen dieser Arbeit untersuchten wir die Verbrei- 
tung der Spitzmäuse. 
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Verbreitung von C. russula und C. leucodon in der Bremer Wesermarsch za 


Material und Methode 


Für die Untersuchung setzten wir handelsübliche Metallschlagfallen (Marke „Fox - klein“) ein, die 
anfangs mit Erdnußbutter, später mit Haselnüssen beködert wurden. Zur Ermittlung der Verbreitung 
wurde ein km?-Raster zugrunde gelegt. Innerhalb der einzelnen Quandranten setzten wir Fallentran- 
sekte mit einer durchschnittlichen Länge von 150 m bei Fallenabständen von 5-10 m ein. Die Fangzeit 
betrug pro Transekt 5 Tage. Es wurde versucht, jeweils charakteristische Biotope eines Quadranten 
mit den Fallentransekten zu erreichen, so daß in naturräumlich einheitlichen Gebieten nicht alle 
Quadranten befangen wurden. Insgesamt wurden in den 2 Jahren 3200 Fallen in 175 Fallentransekten 
ausgebracht, aus denen der überwiegende Teil der hier bearbeiteten Wimperspitzmäuse stammt. Die 
Position der befangenen und nicht befangenen Quadranten ist der Abbildung zu entnehmen. 

Zusätzliches Material erhielten wir durch Beifänge aus formalingefüllten Barberfallen, die in erster 
Linie der Carabidenkartierung im gleichen Untersuchungsgebiet dienten. Als außerordentlich „spitz- 
mausfängig““ erwiesen sich Amphibien-Lebendfallen eines ‚„Froschzauns“ der in einem Feuchtwiesen- 
bereich, dem Hollerland, etwas nordöstlich des Universitätsgeländes aufgestellt ist. Ergänzt wurden 
die Nachweise durch Totfunde, verschmähte Beutetiere von Katzen, und den Ergebnissen einer 
Lebendfallenfangserie aus den Orten Warfleth, Lemwerder und Hekeln ım Kreis Wesermarsch 
(Niedersachsen). 


Ergebnisse 


Die Karte (Abb.) zeigt die Verteilung der in der Tabelle dargestellten Fänge und der 
befangenen Quadranten im Untersuchungsgebiet. Offene Kreise weisen solche Quadran- 
ten aus, aus denen keine Wimperspitzmäuse gefangen wurden. Es zeigt sich, daß die 
aufgeführten Fänge zum überwiegenden Teil aus dem Bereich südlich der Weser stammen. 

Crocidura russula wurde zum größten Teil in feuchteren Lebensräumen gefangen, so an 
stark verkrauteten Grabenrändern oder auf feuchten, extensiv genutzten Weiden. Die 
restlichen Tiere stammen aus Gärten und Kleingartenanlagen in randlich gelegenen Wohn- 
bezirken, sowie von Ruderalstandorten auf aufgelassenen Grundstücken. 
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Übersicht über die Kleinsäugerfänge aus den Quadranten in denen Weißzahnspitzmäuse 
gefangen wurden 


Die Fänge stammen aus 14 Fallentransekten (310 Schlagfallen) und 15 Barberfallen 


Barberfallen Schlagfallen 


C. leucodon 


C. russula 
S. araneus 
Sonstige 
Summe 


Südlich der Weser konnten wir insgesamt 14 Exemplare der Hausspitzmaus nachwei- 
sen, die an einigen Stellen in den Fallentransekten vergleichbar hohe Fangraten wie die der 
Waldspitzmaus aufwiesen. Nördlich der Weser wurden nur sechs C. russula gefangen, von 
denen allerdings die Hälfte allein auf ein Fallentransekt entfällt. 

Die Hausspitzmaus trat in nahezu allen Fällen zusammen mit der Waldspitzmaus (Sorex 
araneus) auf. An zwei Orten konnten wir zusätzlich die Wasserspitzmaus (Neomys 
fodiens) (Pennant) oder die Zwergspitzmaus (Sorex minutus L.) feststellen. Am „Frosch- 
zaun‘ konnten diese vier Spitzmausarten in einem kleinflächigen Bereich nebeneinander 
nachgewiesen werden. In keinem Fall wurde diese Art zusammen mit der Feldspitzmaus 
im gleichen Transekt gefangen. 

Die Fundorte der Feldspitzmaus liegen auf relativ engem Raum, innerhalb einer Fläche 
von wenigen Quadratkilometern beieinander. Sie liegen an Grabenrändern und auf nicht 
bewirtschafteten Flächen in Wiesen- und Ackerland auf mittelschweren Böden, wobei ein 
Exemplar an einem Grabenrand vor dem Deichfuß im Bereich winterlicher Überflutung 
gefangen wurde. 

Zusammen mit der Feldspitzmaus wurde überall die Waldspitzmaus gefangen, während 
Wasserspitzmaus und Zwergspitzmausnachweise aus den Transekten fehlen. 


Diskussion 


Die dargestellten Ergebnisse zeigen, daß die Hypothese einer großräumigen Arealverände- 
rung der Feldspitzmaus (v. LEHMANN und BRÜCHER 1977, NIETHAMMER 1979) zumindest 
für das Bremer Gebiet nicht aufrecht erhalten werden kann. Statt dessen konnte gezeigt 
werden, daß ein erstmalig 1953 nachgewiesenes Vorkommen immer noch besteht und 
durch weitere Nachweise belegt werden kann. Dies ist insofern bemerkenswert, als 
BECKER in zahlreichen Schleiereulengewöllen aus den Jahren 1953-1957 keinerlei Weiß- 
zahnspitzmäuse nachweisen konnte, obwohl die Quelle dieser Gewölle, die Kirche in 
Arbergen, in einem Gebiet liegt, in dessen Umgebung heute sowohl die Feldspitzmaus und 
die Hausspitzmaus vorkommt und wohl auch damals vorkam. In diesem Zusammenhang 
mag von Bedeutung sein, daß in den Gewöllen aus Arbergen neben dem üblichen hohen 
Anteil an Microtus ein oft über 50 % liegender Anteil von Sorex araneus auftritt, die auch 
nach unseren Fallenfängen im ganzen Gebiet von Bremen als sehr häufig anzusehen ist und 
so die Chance des Auftauchens der seltenen Weißzahnspitzmäuse im Nahrungsspektrum 
der Schleiereule verringert. 

Es kann also die Arealgrenze der Feldspitzmaus in der östlichen Hälfte der Bundesrepu- 
blik von Bremen über Lüneburg (NIETHAMMER 1979) zum Landkreis Lüchow-Dannen- 
berg gezogen werden, wo MARTENS und GILLANDT (1980) an zahlreichen Orten diese Art 
als relativ häufig nachweisen konnten. Ungeklärt ist, ob auch westlich von Bremen die 
alten Fundorte noch besiedelt sind, oder ob der hier von FRANK (zit. nach NIETHAMMER 
1979) konstatierte Rückgang zu einem dauerhaften Verschwinden geführt hat. 
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Die Verbreitungsgrenze der Hausspitzmaus im Raum Bremen deckt sich südlich der 
Weser mit der Grenze der potentiellen Eichen-Hainbuchenwälder (KRAUSE und SCHRÖ- 
DER 1979), die wiederum auf die weitgehend überflutungsfreien Ränder der Weser- und 
Ochtumniederung beschränkt sind. Auch das Übergreifen des Areals über die Weser 
erfolgt in dem Bereich, wo potentielle Eichen-Hainbuchenwälder dicht an den Weserlauf 
herantreten. 

Die Fangplätze in Warfleth liegen im Bereich des weitgehend überflutungsfreien 
„Hochlandes“ am Weserlauf zwischen Bremen und der Wesermündung, das durch 
zahlreiche alte Siedlungskerne markiert wird und ebenfalls potentielle Eichen-Hainbu- 
chen-Standorte umfaßt. Es ist auch im übrigen Kreis Wesermarsch zwischen Weser und 
Hunte mit einem Vorkommen der Hausspitzmaus an den entsprechenden Standorten zu 
rechnen. 

Im Gebiet von Hemelingen und Arbergen kommen beide Arten gemeinsam vor, wenn 
auch nicht im gleichen Fallentransekt. Offen ist, ob die Hausspitzmaus ihr Areal erst ın 
jüngerer Zeit ausgedehnt hat und langfristig auf Kosten der Feldspitzmaus ausbaut, wie 
dies FRANK (zit. nach Tenrus 1953; NIETHAMMER 1979) für den Oldenburger Raum 
angegeben hat. 

Die Tatsache, daß die Hausspitzmausverbreitung in Bremen auf alte naturräumlich 
abgrenzbare Gebiete beschränkt ist, obwohl diese Grenzen durch Bau- und Bodenaus- 
tauschmafßnahmen im Stadtgebiet heute verwischt sind, läßt eher an das Bestehen alter und 
stabiler Arealgrenzen denken als an ein dynamisches Verhalten, da ehemalige Dünenzüge 
und früher überflutete Niederungsgebiete noch immer gemieden werden. 

Für beide Arten gilt, daß grofßräumig einheitliche Acker- und Gründlandgebiete 
ungeeignet sind. Die damit gegebene Gefährdung durch agrarstrukturelle Maßnahmen ist 
von RÖBEN (1976), WIJNGAARDEN et al. (1971), v. LEHMANN und BRÜCHER (1978) und 
anderen Autoren hinreichend diskutiert worden. Es erhebt sich aus unseren Befunden die 
Frage, warum hier eine Auswirkung solcher Maßnahmen nicht nachweisbar ist? 
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Zusammenfassung 


Im Rahmen eines faunistischen Erfassungsprogramms im Land Bremen wurden mit Fallenfängen 
Nachweise der Hausspitzmaus (Crocidura russula) und der Feldspitzmaus (C. leucodon) erbracht. Das 
Vorkommen der Feldspitzmaus in Bremen war bisher nur durch einen Fund von 1953 belegt. 
Neunachweise widerlegen die Hypothese eines Arealverlustes in diesem Gebiet. C. russula wurde 
erstmals durch zahlreiche Fänge für Bremen nachgewiesen. Die Verbreitung im Bremer Gebiet 
verläuft entlang alter naturräumlicher Grenzen, die in der heutigen Stadtlandschaft kaum noch 
ausgeprägt sind. Damit ist offen, ob eine Neubesiedlung stattgefunden hat oder ob ein altes 
Vorkommen vorliegt. 
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Abstract 


Studied was the activity pattern of Sorex coronatus in the field in order to compare it with that of the 
sympatric shrew Crocidura russula. Eight radioactive tracking experiments, each of 24 hours duration, 
were performed at Bassıns, Switzerland. Like other shrews of the genus Sorex, $. coronatus exhibits a 
higher activity rate (about 54 % of the total time) than Crocidura russula (about 33 %). This intense 
activity is mainly achieved by longer activity periods and by a high diurnal activity rate, which almost 
equals the nocturnal one. It is interpreted as an adaptation to the severe energetical conditions 
experienced by the wintering shrews in cold climates and/or as a consequence of the maintenance of a 
large territory. 


Introduction 


The time budget of the Soricidae in the field only begins to be adequately described. Some 
observations have been performed by radioactive tracking on Sorex araneus, Sorex minutus 
and Sorex arcticus inthe USSR (Karuuin et al. 1974; KHLyap 1980), on Blarina brevicanda 
in North America (PLATT 1976) and on Crocidura russula in Europe (GENOUD and VOGEL 
1981). The three species of Sorex stand out by their high activity rates. 

In the framework of a study on the bioenergetics of European shrews, it seemed 
interesting to describe the activity pattern of Sorex coronatus in order to compare it with 
that of Crocidura russula. These two species are sympatric over a large part of Europe but 
have different ecological distributions (GEnouD 1982). They belong to two different 
subfamilies (Soricinae and Crocidurinae) which have developed widely different biological 
strategies (VOGEL 1980). 
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Material and methods 


The observations have been carried out at Bassins (Western Switzerland, 750 m). A small population 
inhabiting a hedge (320 m long by 3 to 6 m wide) has been followed from November 1981 through 
November 1982 by regular live-trapping. On eight occasions, resident Sorex coronatus were weighed, 
marked with an auricular ring bearing a filament of radioactive tantalum (!#?Ta, 400 to 600 microci) 
and followed continuously during more than 24 h with a portable scintillation counter (GENOUD and 
Hausser 1979; GEnouD 1981). The shrews were located every one or two minutes. Resting periods 
were defined as periods of complete immobility. All observations have been made from a path running 
along the hedge in an attempt to minimize disturbance. The air temperature in the litter (+2 cm) has 
been recorded during each experiment. 


Results 


The principal characteristics of the activity of the marked shrews are listed in the table. The 
total daily activity does not show any clear seasonal trend. It is independent of the thermal 
conditions (correlation and regression coefficients are not significant; P>0.05). The 
shrews followed were active for 776 min + 131 min each day (54% + 9% of the time). 


Principal characteristics of the activity pattern of Sorex coronatus 


Mean ambiant i .d.a. d.r.a. n.r.a. 
temperature in N (min/h) (min/h) 
the litter (°C) 


1 2 
2 6) 
3 ö 
4 2 
5 2 
6 6) 
7 2? 
8 6) 


! Dregnant at the beginning, lactating at the end (parturition occured during the experiment). 
preg e beginning g end (p .d during p 

t.d.a. = total daily activity; d.r.a. = mean diurnal hourly rate of activity; n.r.a. = mean noctur- 

nal hourly rate of activity; sad = subadult; ad = adult 


Ihe daily activity shows a polyphasic pattern (Fig.). 10.6 # 1.7 activity periods occur 
every 24 h. They last on an average 75 min (1 min to 183 min) and are separated by resting 
periods of 61min average duration (7/min to 125min). There is a slight tendency 
(P = 0.15) for the activity rate to be higher at night (34.3 + 8.0 min/h) than during the day 
(30.1 # 11.5 min/h). On the average, the activity periods are also slightly longer during the 
night (79 min against 67 min). 


Activity pattern of Sorex coronatus. The activity 

periods are represented in black. Dotted lines: ° 5 ı 5 m: 

sunset and sunrise. No. of the experiment in 
italics. For details see table Oh 6 12 18 24 


76 _M. Genond 


Discussion 


Since several authors have reported strong seasonal varıations in the activity rate of other 
species of the genus Sorex (BuUCHALCZYK 1972; NEwWMAN 1976; VLAsak 1980; CHURCH- 
FIELD 1982), it seems at first surprising that the activity of Sorex coronatus ıs more or less 
evenly distributed through the annual cycle. This contradiction needs three remarks: 
firstly, those studies that were performed in the field (NEwMAN 1976; VLASAK 1980) were 
based on indirect methods (lıve-trapping) which only give little informatıon on the real 
activity of the shrews. Secondly, the activity pattern observed in captıvity may be very 
different from that of free-living shrews, especially during the winter (GENOUD and VOGEL 
1981). In fact, GEnouD and VoceL (1981) have shown that these differences are essentially 
due to differences ın food availability: it ıs quite clear that the abundance, distribution and 
accessibility of prey in nature can hardly be simulated artificially. Thirdly, the previous 
observations based on radioactive tracking, particularly those on Crocidura russula 
(GEnouD and VocGeL 1981), also lack any clear seasonal trend in the activity rate. 
However, it must be stressed that for each species studied by radioactive tracking, only few 
experiments were performed. Obviously, such a small number of observations cannot 
show in a precise way all the variations in the activity pattern as a function of the 
physiological state or of the environmental conditions. Nevertheless, ıt can be assumed that 
they show the major traits of the activity pattern of a given species, provided that they are 
representative of all the situations usually encountered by that species. 

The activity pattern of Sorex coronatus ıs similar to that of Sorex araneus, Sorex minutus 
and Sorex arcticus. In particular, its total daily activity does not differ significantly from 
that of these species (P>0.05) (Sorex araneus: 876 min + 81 min, KAruLın et al. 1974; 
Sorex minutus: 752 mın + 124 min and Sorex arcticus: 905 mın + 157 min, KHryap 1980). 
On the contrary, it is significantly higher (P<0.01) than that of the sympatric shrew 
Crocidura russula (478 min # 92 min, GENOUD and Voceı 1981). This difference is partly 
due to the longer activity periods and the shorter resting periods of Sorex coronatus. But 
the higher activity rate of Sorex coronatus, compared to that of Crocidura russula, ıs mainly 
achieved by an intense diurnal activity. Sorex coronatus only exhibits weakly differing rates 
during the day and the night, whereas in Crocidura russula the mean diurnal rate is 
approximately half as high as the nocturnal rate. 

Whether the differences in the activity patterns of Crocidura russula and Sorex coronatus 
represent behavioural adaptations, secondary consequences of some other traits (e.g. 
metabolism or territoriality), or simply adjustments to particular environmental conditions 
remains open to question. Up to a given threshold, the shrews certainly do adjust their 
activity pattern to the environment (PERNETTA 1973; GENOUD and VocGeEL 1981). How- 
ever, this seems far from being a sufficient explanation for the differences between the two 
species since 1. these differences are large, 2. the activity pattern of Sorex coronatus ıs 
similar to that of other species of Sorex which were studied in other regions and other 
habitats and 3. even in captivity, the shrews belonging to the genus Sorex maintain a higher 
diurnal activity rate than those of the genus Crocidura (VoGeEL et al. 1981). 

At least two factors can explain to some extent the intense activity of the representatives 
of the genus Sorex: 

1. In captivity (CRowcrorT 1954; BUCHALCZYK 1972) as well as in the field (GEnouUD and 
VoGeEL 1981) the wintering shrews devote a major part of their activity to foraging. 
Since for a small searching predator, the net rate of energy gain is directly related to the 
search rate, a high activity rate certainly favours the balancing of the energy budget in 
winter. The intense activity of the Sorex may then have evolved either in response to 
high energy expenses or to a low resource availability, or to both. On one hand, the 
Sorex do in fact have higher metabolic rates than the Crocidura (VOGEL 1976; NAGEL 
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1980), but a comparison of the absolute energy requirements of individual species of 
these two genus in the field is still not available. On the other hand, the Sorex are able to 
balance their energy budget even in cold habitats, where prey are rare and scattered in 
winter, whereas the European Crocidura are restricted to mild climates or depend on 
man-made energetically favourable sites (RICHTER 1963; GENOUD and Hausser 1979; 
GENOUD 1982). 
2. Contrary to Crocidura russula, the Sorex defend large exclusive territories ın winter 
(CRoINn MICHIELSEN 1966; GENOUD 1978). The maintenance of a territory may take up 
a certain amount of time (e.g. border patroll, marking, PLATT 1976; ELLENBROEK 1980). 
It should be kept in mind that in Sorex, territorıality has itself been interpreted as an 
adaptation to harsh climatic conditions during the winter season (CROIN MICHIELSEN 
1966). 
These two hypotheses should be examined carefully. Firstly, Blarina brevicanda exhibits 
an activity rate similar to that of Crocidura russula although it is widely distributed in the 
cold regions of North America and has a winter social organization similar to that of the 
European $orex (PLATT 1976). It should be remembered that the activity pattern is just one 
of the numerous traits which constitute an energy strategy. Even under grossly sımilar 
energetical conditions, different taxa may adopt quite different strategies. Secondly, these 
two hypotheses exclusively involve behavioural traits or environmental conditions dealing 
with wintering populations. One could argue that other factors may also have influenced 
the evolution of the activity pattern in Crocidura and Sorex (especially that exhibited 
during the breeding season), such as the mating system, the exploratory behaviour or the 
pattern of dispersal. However, it should be remembered that resource acquisition and 
allocation evidently has set strong constraints on the evolution of shrews in the colder 
regions (CROIN MICHIELSEN 1966; PuceEk 1970; VoGEL 1980). Most probabiy, the activity 
patterns of the European Sorex and Crocidura primarily reflect the widely different energy 
strategies which these shrews have adopted. 
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Zusammenfassung 


Die Aktivität von Sorex coronatus (Insectivora, Soricidae) im Freiland 


Aktivitätsdauer und -rhythmus von Sorex coronatus wurden im Freiland (Bassıns, Westschweiz, 
750 m) mittels radioaktiv markierter Tiere untersucht und mit Resultaten der sympatrischen Spitz- 
maus Crocidura russula verglichen. Die acht Experimente von je 24 Stunden Dauer zeigten 1. keine 
klare saisonale Veränderung der Tagesaktivität, die im Durchschnitt 776 min + 131 min (ungefähr 
54 % der Zeit) beträgt, 2. ein polyphasisches Aktivitätsmuster mit 10.6 + 1.7 Aktivitätsphasen pro 
Tag und 3. keinen klaren Tagesrhythmus, denn Sorex coronatus ist tagsüber fast ebenso aktiv wie 
nachts. Im Vergleich zu Crocidura russula zeigt Sorex coronatus — genau wie andere Vertreter der 
Gattung Sorex — ein höheres Tagestotal der Aktivität, eine Folge der längeren Aktivitätsphasen und 
einer tagsüber höheren Aktivität. Diese intensivere Aktivität bei Sorex wird als Anpassung an die sehr 
strengen energetischen Bedingungen interpretiert, denen die Spitzmäuse im Winter ausgesetzt sind, 
und/oder aus der Konsequenz, welche aus der Erhaltung eines großen Territoriums resultiert. 
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Abstract 


Chromosomal morphology within the Holarctic ground squirrels (subgenus Spermophilus) was 
studied by means of Giemsa-banding. Diploid numbers within the subgenus range from 2n = 30-46 
in 23 species, with 11 species displaying a modal 2n = 36. Chromosome pairs comprising the 2n = 38 
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karyotype were arbitrarily arranged by size and arm length, and the banding patterns of 12 species, 
representing all diploid numbers, were compared. Pairs one through nine are all large, distinctively 
banded chromosomes, and were present in all species, either as arms of biarmed elements (2n = 
30-38) or as uniarmed elements (2?n = 40-46). Among the smaller chromosomes, pairs ten to 15 
appear alike in the Nearctic “big-eared” and Holarctic “long-tailed” ground squirrels, and in S$. 
washingtoni except that the 2n = 30-32 species (undulatus, columbianus, belding:) lack the largely 
heterochromatic pair 15, and in the case of beldingi, pair 12. Pairs ten to fifteen also appear alıke in the 
Palearctic ground squirrels, in the Nearctic “short-eared” and in $. brunneus, but homologies between 
these groups are more difficult to establish because of the smaller chromosome size and less distinctive 
banding patterns. In some cases ($. richardsonii - S. elegans; $S. armatus - S. parryü; S. columbianus - S. 
undulatus) complete homologies can be established between species, and nearly complete homologies 
are seen in others ($. mollis - S. brunneus; S. dauricus - S. relictus). 

Despite the diversity of karyotypes, the large number of shared chromosomal elements within the 
subgenus Spermophilus suggest that these “marker” chromosomes are presumably symplesiomorphic 
systematic characters. Certain chromosomal divergence events may plausibly be postulated, and 
existing fossils permit approximate dates to be assigned to these divergences. If chromosomal 
divergence events are then broadly grouped by age (mid-Pliocene, late-Pliocene, early-, middle-, and 
late-Pleistocene) and the most parsimonious number of chromosomal changes necessary for the 
observed divergences counted, rates of chromosomal evolution can be estimated. These vary, in 
different lineages, from zero to 25 changes/million years, and average, for the subgenus as a whole, 2.3 
changes/million years. This rate is much higher than the average reported for rodents. 


Introduction 


Ground squirrels of the subgenus Spermophilus sensu lato are known from the Claren- 
donian or Hemphillian (late Miocene) in North America (BLAack 1963; SAVAGE and 
Russe 1983) and from several Eurasian lineages dating to the Villafranchian (late 
Pliocene) (GRoMoVv et al. 1965; KuRTEN 1968). The fossil evidence therefore suggests that 
ancestral ground squirrels of this group originated within North America. BLAck (1972) 
and MooRrE (1961) postulated that migrations both westward and eastward across the 
Bering land bridge occurred several times during their evolution, giving rise to different 
lineages on each continent. These lineages include: 1. the North American “big-eared”, 
“small-eared”, and “intermediate” species groups (Davıs 1939; NADLER et al. 1976, 1982) 
which belong to the subgenus Spermophilus sensu stricto; 2. Eurasian ground squirrels of 
subgenus Spermophilus sensu stricto; 3. the Eurasian species group sometimes designated 
as subgenus Colobotis (GROMOoVv et al. 1965); and 4. Holarctic long-tailed ground squirrels 
sometimes ranked as the subgenus Urocıtellus (GROMOV et al. 1965). Despite the mor- 
phological diversity of these species groups, their biochemical and chromosomal affinities 
favor the inclusion of all taxa within a single subgenus Spermophilus instead of the several 
subgenera previously recognized (COoRBET 1978; NADLER et al. 1982). 

Considerable diversification of chromosome complements has accompanied the evolu- 
tion of species comprising this subgenus, with diploid chromosome numbers ranging from 
2n = 30-46 among North American species (NADLER 1966) and from 2n = 3642 in 
Eurasian taxa (LYANPUNOVvA and VORONTSOV 1970; VORONTSOV and LyapunovaA 1970). 
Some relationships between Eurasian and North American taxa have been ascertained by a 
combination of morphological, paleontological and chromosomal evidence, as was the case 
in Holarctic S. parryii which share a 2n of 34 and an identical karyotype on both continents 
despite their isolation by the Bering Strait for 13,000 years (NADLER 1966; LYAPUNOVA 
1969). Similarly, the Asian and North American long-tailed ground squirrels ($. undulatus, 
S. columbianus) share identical chromosome complements (2n = 32), including G-banding 
homology, despite their isolation for more than 100,000 years (NADLER et al. 1975). 
Understanding of chromosomal evolution between species with longer periods of geo- 
graphic isolations has been more difficult due to restructuring of both chromosome 
number and morphology. Nevertheless, VORONTsov and LyapunovA (1976) noted that 
Middle Asıan $. xanthoprymnus (2n = 42) and North American S. vigilis (= townsendii 
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vigilis) (2n = 46) appeared to differ by only two Robertsonian chromosome rearrange- 
ments and one pericentric inversion, and postulated that these taxa, occurring nearly at the 
extremes of the geographic distribution for the subgenus and possessing the highest diploid 
numbers, might be direct descendants of the earliest trans-Beringian ground squirrel 
migration. Further testing of these postulated chromosomal affınities, and of those 
between other taxa from both continents possessing 2n = 36 but different karyotypes, was 
impossible until techniques for assessing homologies of chromosomal arms by means of 
their banding patterns became available (SEABRIGHT 1972). 

The present investigation reports comparisons of Giemsa-banding patterns of Eurasian 
S. xanthoprymnus (2n = 42), S. cıtellus (2n = 40), $. danricus (2n = 36), S. relictus (2n = 
36), and S. undulatus (2n = 32); of Holarctic $. parryu (2n = 34); and of North American 
S. vigılis (2n = 46), $. brunneus (2n = 38), $. washingtoni(2n = 36), S. armatus (2n = 34), 
S. columbianus (2n = 32), and $. beldingi (2n = 30). Homologies identified by compari- 
sons of Giemsa-band patterns are applied to an evaluation of chromosomal evolution in the 
subgenus with particular emphasis on the tempo of karyotypic change in relation to 
periods of geographic isolation. 


Materials and methods 


The following specimens were studied: Spermophilus xanthoprymnus (Bennett), USSR, Armyanskaya 
SSR, Karput, 10 km $ Leninakan, 1 male and 1 female; $. citellus citellus (Linnaeus), Czechoslovakıa, 
Southern Moravia, 2 females; $. relictus relictus (Kashkarov), USSR, Uzbek SSR, Tashkentsk. Obl., 
Kuramansk. Mts., Angren Plateau, 1 male and 1 female; $. dauricus danricus (Brandt), USSR, RSFSR, 
Chitinsk. Obl., Amogoitui, 3 males; S. undulatus eversmanni (Brandt), USSR, Tuvinsk. Aut. Obl., 
Mugur-Aksy, 1 male and 1 female; $. undulatus undulatus (Pallas), USSR, RSFSR, Irkutsk. Obl., 
Angarsk, left bank of Kitoi River, 1 male and 1 female; $. undulatus menzbieri (Ognev), USSR, 
RSFSR, Amursk. Obl., Zazeisk. Rai., 1 male; $. undulatus jacutensis (Brandt), USSR, Yakutsk. ASSR, 
vic. of Yakutsk, 1 male and 1 female; $. parryu tschuktschorum (Chernyjavsku) (= leucostictus 
[Brandt]), USSR, Chukotsk. Nats. Okr., vic. of Egvekinot, 1 female; $. parryu janensis (Ognev), 
USSR, Yakutsk. ASSR, vic. of Verkhoyansk, 1 male; $. parryil kodiacensis (Allen), USA, Alaska, 
Kodiak Island, 2 males and 1 female; S. vigılis (Merriam), USA, Oregon, Malheur County, vic. of 
Vale, 1 male and 1 female; $. brunneus (A. H. Howell), USA, Idaho, Elmore County, 3 mi S, 0.5 mi E 
of Bear Post Office, 5 males and 3 females; $. washingtoni (A. H. Howell), USA, Washington, 
Franklin County, Scootenay Reservoir, 1 female; $. armatus (Kennicott), USA, Wyoming, Lincoln 
County, vic, of Cokeville, 1 male and 1 female; $. columbianus columbianus (Ord), USA, Montana, 
Madison County, vic. of Harrison, 3 males and 3 females; $. beldingi beldingi (Merriam), USA, 
California, in Inyo County, Rock Lake, 10 mı SW Tom’s Place; 1 male; Mono County, 9 mı SW 
Tom’s Place; 1 male and 2 females. 

Chromosome and Giemsa-band (G-band) preparations were made from bone marrow cell 
suspensions following intraperitoneal injections of Velban or Colchicine according to the method of 
SEABRIGHT (1972) and as described previously by us (NADLER et al. 1975). 


Results 


G-banded karyotypes are compared and illustrated in Figs. 1A and B. The chromosomes 
are arranged in pairs according to size, morphology, and banding pattern. The arrangement 
differs from those published previouly (NADLER et al. 1973, 1975) in that it follows the 
order of decreasing size regardless of arm morphology. Consequently, certain chromo- 
some pair numbers have been changed (see Table). 

Chromosome pairs 1-9 were easily recognizable in all species by their larger sıze and 
unique banding patterns, and may be considered homologous “marker chromosomes’’. In 
S. brunneus and S. washingtoni the long arms of pair 1 shared homology with the other 
species (Fig. 1A); while the short arms ın both species resembled one another, they appear 
relatively smaller than those of other taxa except the townsendii group, with perhaps some 
banding differences. S. vigılis, S. xanthoprymnus and S. citellus have four, two, and one 


Fig. 1A. G-band karyotype of chromosome pairs 1-8 from species of Eurasian and North American 
Spermophilus. a: S. vıgılis (2n = 46); b: S. brunnens (2n = 38); c: $. relictus (2n = 36); d: $. danricus 
(2n = 36); e: S. citellus (2n = 40); f: S. xanthoprymnus (2n = 42); g: S. washingtoni (2n = 36); h: S. 
armatus (2n = 34); 1: $. parryü from Siberia (2n = 34); j: $. parryüi from Kodiak Island (2n = 34); k: 
S. undulatus from Siberia (2?n = 32); 1: $S. columbianus (2n = 32); m: $. beldingi (2?n = 30). 
Chromosomes labeled “a” are acrocentrics in species a, e, and f that are presumed homologous to 
biarmed autosomes and may be involved in fusion or fission events (Fig. 2). — Fig. 1B. G-band 
karyotypes of pairs 9-18 in the same species of Spermophilus listed in Fig. 1 A. The X chromosomes 
are medium-sized submetacentrics whereas the Y chromosomes vary from small acrocentrics in 
species, a, b, c, d, f, and j to minute biarmed chromosomes in k, Il, and m 
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pairs of acrocentric autosomes, respectively, that were homologous with arms of the 
biarmed members of pairs 1, 2, 5, and 8. 

Determination of chromosomal homology was more difficult among pairs 10-18 due to 
smaller chromosomal size, more contraction of chromosomes by Velban, and fewer visible 
bands per arm. Greater variation in morphology, or centromere position, also occurred. 
Nevertheless, $. parryii from Siberia and Alaska, $. armatus, S. undulatus, and S. 
columbianus displayed general homology of pairs 10- 14 or 15. The 15th pair was absent in 
the latter two species. The banding of pairs 10-14 was quite similar in S. dauricus and S. 
relictus, and those pairs also shared closer similarities with those of $. vigılis, S. xanthop- 
rymnus, and S. cıtellus than with S. parryu, S. washingtoni, S. armatus, S. columbianus, and 
S. undulatus. The metacentric pair following 15 of $. washingtoni, $. dauricus and S. 
relictus (Fig. 1B) may be homologous with acrocentric pairs 16 and 17 of S. vigilıs, S. 
citellus, and S. xanthoprymnus. 


Equivalents for autosome pair numbers 


This paper S. brunneus S. columbianus 
(NADLER et al. 1973) (NADLER et al. 1975) 


Pair No. 


1 
2% 
3 
4 
2) 
6 
7 
8 
9 


Q+DNOON PUND 


The X chromosomes are submetacentric or subtelocentric with 2—4 bands in the long 
arms and 1-2 bands in the short arms; they often stained indistinctly, but did not appear 
homologous in all species. The Y chromosomes ranged from minute biarmed chromo- 
somes to medium sized acrocentrics and did not display bands. 

The closest interspecific homologies occur between Siberian and Alaskan $. parryu (2n 
= 34) and $. armatus (2n = 34) and between Siberian $. undulatus and North American S$. 
columbianus, both with 2n = 32 (NADLER et al. 1975). The autosomes of these species have 
identical banding patterns, although the species with 2n = 32 lack pair 15, which 
Lyarpunova (unpublished data) has shown to be composed largely of heterochromatın. 
Save for the absence of pair 12, the chromosomes of $. beldingi are homologous to those of 
S. columbianus and S. undulatus. 

Relationships between the other species are less clear due to the difficulties in recogniz- 
ing homologies among the smaller and less distinctly banded chromosomes (pairs 10-18) of 
submetacentric, subtelocentric, or acrocentric morphology. However, it was possible to 
show a high degree of affinity between certain species with different chromosome numbers 
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such as S$. vigilis (2n = 46), $. xanthoprymnus (2n = 42), and S. cıtellus (2n = 40), and the 
acrocentric pairs (1, 2, 5, 8) involved in the Robertsonian rearrangements differentiating 
these and other species were recognized. There are also rather close similarities between the 
banding patterns of all chromosomes from these three species and Eurasian $. dauricus and 
S. relictus (2n = 36). 

Relationships between the North American “intermediate” species, $. brunneus (2n = 
38) and $. washingtoni (2n = 36) are established by the similarities of pairs 1-9. Pair 10 in 
$. brunneus is submetacentric rather than metacentric as in $S. washingtoni, and a tandem 
fusion in brunneus of the small acrocentric pair (13) seen in $. washingtoni might account 
for this difference. However, pair 10 in the big-eared species also appears metacentric, or 
nearly so, as in washingtoni, whereas pair 10 in the small-eared species is submetacentric, as 
in Drunneus, and the difference may be due to pericentric inversion of 10 rather than 
tandem fusion with the small acrocentric (10 + 13). Moreover, pair 15 in the small-eared 
species and brunneus is subtelocentric or acrocentric, but in $. washingtoni and in those 
big-eared species in which it occurs (armatus, parryü) ıt is metacentric. These chromosomal 
synapomorphies suggest a basic divergence, with brunnens allied with the small-eared, and 
washingtoni with the big-eared group. Earlier, $S. brunneus (2n = 38) and S. mollis (2n = 
38), with ıdentical gross chromosomal morphology, were shown to have identical G- 
banding patterns except for small differences in presence or absence of minor bands or in 
staining intensity of five small chromosomes (pairs 14-18 of this study) (NADLER et al. 
1973). 


Discussion 


Each of the species groups in the subgenus Spermophilus has a characteristic range of 
chromosome numbers. Most species of Palearctic Spermophilus have 2n = 36; S. 
alashanicus has 2n = 38; S. citellus, 2n = 40; and S. xanthoprymnus, 2n = 42 (VORONTSOV 
and Lyapunova 1970; OrLov and Davaa 1975). Most of these differences appear to be 
due to Robertsonian rearrangements involving either fusion or dissociation of 
chromosomal arms (fission), except in the case of $. alashanicus (see below). Nearctic 
“small-eared’” and “intermediate” Spermophilus exhibit a greater range of numbers, 2n = 
36-46, but most populations are 2n = 36 (S. townsendii, $. washingtoni) or 2n = 38 (S$. 
mollis, S. brunneus), and only S. vigilis has 2n = 46. One pericentric inversion appeared to 
distinguish $. washingtoni from S. townsendii, whereas $. mollis, S. brunneus and S. vigilis 
differed from $. washingtoni by Robertsonian changes (NADLER 1966; VORONTSOV and 
LyapunovaA 1970). However, the pattern of chromosomal evolution may be more complex 
(see below). 

In contrast to these species groups (2n 2 36), most Nearctic “big-eared” and Holarctic 
“long-tailed” ground squirrels have lower diploid numbers, 2n = 30-36. A Robertsonian 
difference separates S. richardsonii (2n = 36) from S. elegans, S. armatus, and $. parryü, all 
with 2n = 34. However, chromosomal loss or fragmentation and translocation appear to 
be involved in evolution of the 2n = 34 karyotype to the 2n = 32 pattern found in S$. 
undulatus and 5. columbianus, and the 2n = 30 complement of S$. beldingi. 

Despite this diversity of diploid numbers, there is a great deal of resemblance among the 
species of the subgenus Spermophilus. As noted above, chromosomal arms of karyotypes 
with diploid numbers between 34 and 46 can be related to each other by means of 
Robertsonian fusion or fission, or by pericentric inversion mechanisms. Thus, the kary- 
otype with 2n = 34 consisting entirely of biarmed chromosomes, as in $. parryiüi and 
others, presumably includes the full complement of genetic material found in the subgenus. 
Of the 17 pairs of chromosomes in this karyotype (16 autosomal pairs plus a pair of sex 
chromosomes), a minimum of nine autosomal pairs or paired arms of acrocentrics, appear 
to be homologous in G-band structure and general size throughout the subgenus. Eight of 
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these same “marker” chromosomes can be identified in Marmota monax (2n = 38) 
NADLER et al., unpublished data), a member of a lineage that probably diverged from that 
of the ground squirrels in the Miocene, and this constitutes strong evidence for the stability 
of at least some chromosomal configurations in evolving marmotine lineages (cf. 
MASCARELLO et al. 1974). Such shared “primitive”’ chromosomes must be regarded as 
symplesiomorphic characters in evaluating the phylogenetic relationships of ground squir- 
rels. 


Affinities of big-eared and long-tailed Spermophilus 


Certain species show even greater uniformity of karyotypes. Thus, the karyotypes of 
Siberian and North American $. parryü and $. armatus, all 2n = 34, also appear to be 
entirely homologous except for the X chromosome of $. armatus which ıs larger, which a 
subtelocentric centromere. $. columbianus and S. undulatus have entirely homologous G- 
band patterns (NADLER et al. 1975), and both species differ from $. parryii in the loss of 
small metacentric chromosome 15. Sımilarly, $. beldingi chromosomes are homologous to 
parryü but have lost or translocated an additional small chromosome pair (12). 

All of these “big-eared” and “long-tailed” species, including $. elegans (2n = 34) and $. 
richardsonii (2n = 36) NADLER et al. 1971) resemble one another not only in karyotype, 
but also in cranial and external morphology (Davıs 1939; Howe 1938; ROBINSON and 
HorrFMAnNnN 1975), and in biochemical characters (NADLER et al. 1982). It is thus reasonable 
to assume that they are related. Similarities of external morphology and ecology link the 
“long-tailed” ground squirrels in group, and the Nearctic “big-eared” species in another. 
Within these two groups, S. undunlatus and S. columbianus are linked by karyotype and 
ecology, and form a sister group to S. parryıı, while $. armatus- S. beldingi and S. elegans - 
S. richardsonii are allospecies pairs which have sister group relationship (HOFFMANN 1981). 
We postulate that the 2n = 34 karyotype of parryüu, armatus and elegans may be the 
primitive complement for this lineage from which 2n = 32 ($. undulatus, columbianus) and 
2n = 30 ($. beldingi) were derived by loss or translocation of one or two pairs of small, 
probably heterochromatic chromosomes (Fig. 2). This interpretation is preferable to the 
alternative, whereby a 2n = 32 karyotype (ancestral columbianus-undulatus) was derived 
from “big-eared”’ ancestor with 2n = 34, and in turn gave rise to $. parryiiby addition of a 
pair of chromosomes; it seems improbable that such addition could occur by any known 
method of chromosomal evolution. 

Spermophilus elegans (2n = 34) presently has a wide but disjunct relict distribution ın 
the Rocky Mountain and northern Great Basin, and was even more widely distributed on 
the Great Plains in the Pleistocene (NEUNER 1975). Spermophilus richardsonii (2n = 36) 
occurs on the northern Great Plains; its range is almost entirely within the area covered by 
the most recent glacial advance, and fossil evidence suggests that it diverged from the 
ancestral stock at the end of the Pleistocene (NEUNER 1975). Therefore, we suggest that the 
2n = 36 karyotype of $. richardsonii was derived from 2n = 34 by fission of one biarmed 
chromosome, perhaps pair 8 (NADLER et al. 1971) (Fig. 2). 

If the scheme of chromosomal evolution outlined above is valid, it means that Nearctic 
“big-eared” and Holarctic “long-tailed” ground squirrels shared a common ancestor 
(Fig. 2). The late Pliocene or early Pleistocene $. cragini of North America (KURTEN and 
ANDERSON 1980) may represent this ancestral lineage, which gave rise to the $. primigenius 
— nogaicı — polonicns lineage in Furasia via trans-Beringian migration in the late Pliocene 
(GROMOoVv et al. 1965). ‘“Big-eared” species later arose from this ancestral lineage in North 
America, while ancestral $. undulatus diverged from ancestral parryü in the Palearctic, 
perhaps by the early middle Pleistocene, and gave rise to $. columbianus by trans-Beringian 
migration in the middle-late Pleistocene (NADLER et al. 1975). 

Of the living species of long-tailed ground squirrels, $S. undunlatus exhibits the greatest 
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Fig. 2. Hypothetical scheme of chromosomal divergence events within the Holarctic subgenus 

Spermophilus. For an alternative scheme, see VORONTSOV and LyapunovA (1969); LYAPUNovA and 

VoronTsov (1970). Abbrev.: B = biarmed chromosomes; U = uniarmed chromosomes; Pı = 

pericentric inversion; R = Robertsonian change (fusion, fission); Fr = chromosomal loss (fragmenta- 
tion, translocation); TBM = transberingian migration 


morphological variation, suggesting a longer period of evolution than $. columbianus. 
However, this is confounded by environmental effects; undulatus occupies a larger area, 
and its variability may be merely a product of many local adaptations (VORONTSOVv et al. 
1980). While their karyotypes are indistinguishable, their long period of divergence is 
reflected by marked differences in electromorphs and in cranial morphology (NADLER et 
al. 1982; Rosınson and HorrmAnn 1975). This is an impressive example of gross 
karyotypic stability. The arctic ground squirrel, S. parryii, in turn arose from the ancestral 
“long-trailed” stock in Eurasia (NADLER et al. 1975) or in North America (VORONTSOV 


and Lyvapunova 1969, 1970; VORONTSoV et al., 1980); evidence on this point seems 
contradictory. 
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Affinities of Palearctic and Nearctic “small-eared’” 
and “intermediate” ground squirrels 


Among most Palearctic ground squirrels, chromosomal resemblances are also great. All of 
the nine large “marker”’ chromosomes or equivalent arms appear homologous in all species 
investigated, and many of the smaller chromosomes are probably also homologous. S. 
xanthoprymnus (2n = 42), S. citellus (2n = 40), $. dauricus and S. relictus (2n = 36) form a 
Robertsonian series, to which the other species of 2n = 36, NF = 72 ground squirrels of 
the Palearctic conform (LyapunovaA, unpublished data). The single exception to this 
appears to be S$. alashanicus, with 2n = 38, NF = 64, and a karyotype consisting of 24 
biarmed and 12 uniarmed autosomes (OrLoVv and Davaa 1975). In addition to a Robertso- 
nıan rearrangement, four pericentric inversions must be postulated to derive the 
alashanicus karyotype from either 2n = 40 or 2n = 36 of the Palearctic series. 

“Marker” chromosomes (pairs 1-9) and their arms all have homologous banding 
patterns not only among the Palearctic species, but also among Nearctic $. brunnenus, S. 
mollis, and S. vigilis (Fig. 1; NADLER et al. 1973), and although slight differences occur, 
there ıs also general agreement among the smaller chromosomes (pairs 10-18). This 
resemblance of karyotypes ın 2n236 ground squirrels across the Holarctic probably 
represents the conservation, in different lineages, of portions of the ancestral karyotype of 
the subgenus Spermophilus. In contrast S. washingtoni, which morphologically is a small- 
eared squirrel, differs significantly from other species in that group. Its 2n = 36 ıs sımilar, 
but pairs 10 and 15 are metacentric, like those of big-eared and long-tailed ground 
squirrels, rather than submetacentric as in the small-eared species. Thus, washingtoni is 
more closely alıgned chromosomally with the Nearctic big-eared species, and this resembl- 
ance is also seen ın biochemical similarıty (NADLER et al. 1982). 

The oldest fossıls of the subgenus are found in North America (Brack 1972). The 
earliest record ın Eurasıa is that of S. tologoicus from the “late Pliocene (Villafranchian)”’ of 
Transbaikaliya (GroMov et al. 1965), which was suggested to be the ancestor of S. 
dauricus. Hence, the divergence of Palearctic from Nearctic Spermophilus probably dates 
to one or more trans-Beringian migration during the late Pliocene (Fig. 2), perhaps 
preceding the migration that resulted in the establishment of the long-tailed ground 
squirrel ($. primigenins) lineage (see above). Subsequent evolution of the Palearctic and 
Nearctic lines of the “small-eared” and “intermediate” ground squirrels probably pro- 
ceeded independently, because there is no evidence for any subsequent trans-Beringian 
migrations in this group. Biochemical and morphological data (NADLER et al. 1982; 
HOFFMANN et al. unpublished data) indicate that $. brunneus, $. washingtoni, S. dauricus, 
S. alashanicus, and perhaps S. relictus have retained various primitive characters from the 
ancestral stock. The pattern of chromosomal evolution proposed (Fig. 2) here indicates that 
this “intermediate” group is paraphyletic, and defined by shared primitive characters. 

The ancestral karyotype can only be inferred. One possibility is that ıt contained a 
number of acrocentric chromosomes, as does modern S$. vigılis (2n = 46) (VORONTSOV and 
Lyapunova 1969, 1970; Lyarunova and VOoRoNTsov 1970), and subsequent 
chromosomal evolution involved progressive reduction in diploid number. Another possi- 
bility ıs that the primitive karyotype was 2n =38 (NADLER et al. 1973), as is true in the 
related genera Marmota (HoFFmann and NADLER 1968) and Tamias (NADLER et al. 1977), 
and that chromosomal evolution proceeded to both lower and higher numbers. Support for 
the first possibility is found in the fact that most cytogeneticists regard fusion of uniarmed 
chromosomes to form biarmed elements as more probable than the reverse process of 
chromosomal fission. However, WHITE (1978:54) cautioned that, other things being equal 
“...ın the long run, ... as many increases as decreases ın the number of chromosomes 
must have occurred in evolution”. Support for the second possibility is found not only in 
outgroup comparisons with other Sciuridae, but also in the karyotype of S$. alashanicus 
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(2n = 38) which, as noted above, does not conform to the Robertsonian series of the other 
Palearctic Spermophilus. The karyotype of alashanicus is derivable most parsimoniously 
not from the 2n = 36 of $. dauricus (its closest apparent relative morphologically and 
geographically), which requires a minimum of one Robertsonian change and four pericen- 
tric inversions, but from the karyotype of $. brunneus (2n = 38), which requires only 3 
pericentric inversions. This suggestion needs to be tested by banding of $. alashanicus 
chromosomes. 

The cladogram of chromosomal evolution presented here (Fig. 2) is based on an 
ancestral karyotype assumed to be 2n = 38, with 30 biarmed and sıx uniarmed autosomes. 
The number of autosomal changes postulated in this cladogram ranges from zero to seven 
in different lineages, with a total of 23 required (including pericentric inversions of pairs 10 
and 15). This interpretation also implies four transberingian migrations to establish the 
Palearctic ““short-eared”’, Holarctic long-tailed, and $. parryıı lineages. However, it also 
suggests that the Robertsonian fusion of uniarmed pairs 16 and 17 occurred independently 
in the Palearctic “short-eared” and Nearctic ancestral washingtoni lineages. An alternative 
interpretation that postulates this change as occurring only once in the ancestral lineage is 
slightly more parsimonious in terms of chromosomal changes (22 vs. 23), but then requires 
that an additional transberingian migration be postulated. Given the fact that pairs 16 and 
17 have fused independently in other later lineages (cıtellus-xanthoprymnus, townsendi), 
we opt for the cladogram presented here as the most probable. 

If the other scheme of chromosomal evolution for the subgenus (VORONTSOV and 
Lyapunova 1970), which assumes a primitive karyotype of 2n = 46 and only fusion and 
no fission in Robertsonian changes, is used a minimum of sıx to 11 chromosomal changes 
must be postulated for the five lineages of their scheme (if one includes the pericentric 
inversion of pairs 10 and 15, which those authors did not consider). The total number of 
changes required in their cladogram ıs 38; the present scheme is thus more parsimonious. 


The tempo of chromosomal evolution in the subgenus Spermophilus 


Several chromosomal divergence events within lineages of the subgenus Spermophilus can 
be approximately dated. The earliest event separated the “small-eared” ground squirrels 
from the “big-eared” and “long-tailed” ground squirrels probably in the mid-Pliocene 
(—3.4-3.7 m.y. BP) (BrLack 1972) (Fig. 2). Within the “small-eared” line, Palearctic and 
Nearctic stocks probably diverged by transberingian migration in the late Pliocene (- 2.5 
m.y. BP), as did the “long-tailed’” “big-eared” ancestor about the same time, or perhaps a 
bit later; “long-tailed” and “big-eared” lineages diverged about 1.8 m.y. BP. Within the 
“long-tailed” lineage, the undulatus-columbianus ancestor and the parryii ancestor prob- 
alby diverged in early-middle Pleistocene (- 1.2 m.y. BP); undulatus and columbianus in 
middle-late Pleistocene (- 0.47 m.y. BP), and North American and Siberian parryii in the 
late Pleistocene (-0.01 m.y. BP) (dates conform to transberingian dispersal events of 
REPENNING 1980). Within the “big-eared’” lineage, the armatus-beldingi ancestor ($. 
[armatus]) probably diverged from the elegans-richardsonii ancestor (S. [richardsoniüi]) in 
the middle Pleistocene (-.6 m.y. BP), and each of these allospecies pairs diverged in the 
late Pleistocene (- .01 m.y. BP) (Horrmann 1981). 

Regardless of the direction of chromosomal evolution, it is possible to count the 
minimal number of chromosomal rearrangements that have occurred since these various 
divergences. The earliest divergence, between the “small-eared” (2n>36) and “long- 
tailed’’/“big-eared’”” (2n=36) lineages, have a minimum of 0 (brunnens, mollis) to 5 
(xanthoprymnus), and 3 to 7 chromosomal changes, respectively. The average changes per 
lineage is 5.4, or about 1.5 changes per million years. 

The next series of divergences (2.5-1.8 m.y. BP) includes those between Nearctic and 
Palearctic “small-eared’”’ Spermophilus (0 to 4, and 2 to 5 changes; average 2.7), and 
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between “long-tailed” and “big-eared” lineages (0 to 1, and O to 2 changes; average 1 
change). The overall average for this period is 0.35-1.08 changes per million years. 

Next in the temporal sequence (1.2-0.6 m.y. BP) is the divergence of the parryüi and 
columbianus-undulatus lineages (0 and 1 change; average 0.5), and the $. [armatus] and S. 
[richardsonii] lines (2 and 1 changes; average, 1.5). The overall average is 0.42-2.5 changes 
per million years. 

Finally, the most recent divergences (0.1 m.y. BP) of which we have some direct 
evidence are those between North American and Siberian $. parryü (0, and O changes) and 
between S. /r.] richardsonii and S. [r.] elegans (1, and O changes; average, 0.5 changes). The 
combined average is 25 changes per million years, a much higher rate, ıf it were to persist. 
High rates of recent change probably also characterize other lineages with recently evolved 
sister species (citellus, xanthoprymnus, townsendi, vigılis, etc.). 

Overage, the rate of chromosomal change is 2.3 to 3.8 changes per million years, 
depending upon which scheme of chromosomal evolution is employed. This is an order of 
magnitude above the average for rodents (- 0.1/m.y.) reported by Wııson et al. (1975). 
However, it is probably not atypical of rates of chromosomal evolution within groups 
undergoing a bout of speciation and radiation into new areas and habitats. Average rates 
are also misleading if applied to lineages; the rate involved in the divergence of S. /r.] 
richardsoni from S. [r.] elegans ıs 25/m.y., whereas other lineages ($. brunneus in the 
present paper; S. vigilis ın the model of VoroNTsov and LyarunovaA), show no 
chromosomal changes in 3.4 million years. 
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Zusammenfassung 


Chromosomenentwicklung der holarktischen Erdhörnchen (Spermophilus). II. Homologien der 
Giemsa-Bandmuster zwischen den Chromosomen und Evoluntionsraten 


Chromosomenmorphologie der holarktischen Erdhörnchen (Untergattung Spermophilus) wurde mit- 
tels Giemsa-Bandmuster studiert. Die diploide Anzahl in dieser Untergattung variiert von 2n = 30 bis 
2n = 46 bei 23 Arten, wobei 11 Arten einen Mittelwert von 2n = 36 zeigen. Chromosomenpaare mit 
dem Karyotyp 2n = 38 wurden willkürlich nach Größe und Armlänge angeordnet, und die Bandmu- 
ster von 12 diploiden Arten wurden verglichen. 

Die Paare 1 bis 9 sind große, deutlich gebänderte Chromosomen. Sie waren bei allen Arten zu 
finden, entweder als Arme von zweiarmigen Elementen (2n = 30-38) oder als einarmige Elemente 
(2n = 40-46). Unter den kleineren Chromosomen scheinen die Paare 10 bis 15 bei den nearktischen 
„groß-ohrigen“ und den holarktischen „lang-schwänzigen“ Erdhörnchen gleich zu sein, ebenso bei $. 
washingtoni, außer daß den 2n = 30-32 Arten (undulatus, columbianus, beldingı) das in der Haupt- 
sache heterochromatische Paar 15 und im Falle beldingi das Paar 12 fehlen. Die Paare 10 bis 15 
scheinen sich auch bei den palearktischen Erdhörnchen, bei den nearktischen „kurz-ohrigen“ und bei 
S. brunneus zu gleichen. Aber Homologien zwischen diesen Gruppen sind schwerer zu errichten 
wegen der geringeren Chromosomengröße und weniger kennzeichnender Bandmuster. In einigen 
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Fällen (S. richardsonii — S. elegans; $S. armatus — S. parryüi; S. columbianus - S. undulatus) können 
vollständige Homologien zwischen Arten aufgestellt werden, und beinahe vollständige Homologien 
sind bei anderen zu sehen ($. mollis - S. brunneus; S. dauricus - S. relictus). 

Trotz der Mannigfaltigkeit der Karyotypen deuten die meisten der gemeinsamen Chromosomen- 
elemente in der Untergattung Spermophilus darauf hin, daß diese ‚„Markierungschromosomen“ 
wahrscheinlich symplesiomorphe Merkmale sind. 

Gewisse Fälle von Chromosomenabänderungen können glaubhaft postuliert werden, und existie- 
rende Fossilien erlauben es, diesen Abänderungen ein ungefähres Entstehungsalter zuzuordnen. Wenn 
die Fälle von Chromosomenabänderungen dann weitgefaßt nach Entstehungszeit (Mittelpliozän, 
Spätpliozän, Früh-, Mittel- und Spätleistozän) gruppiert werden und die kleinste Anzahl an Chromo- 
somenabänderungen, nötig für die beobachteten Abweichungen, berechnet wird, können die Chro- 
mosomenentwicklungsraten abgeschätzt werden. Diese ändern sich in verschiedenen Entwicklungs- 
linien von 0 bis 25 Änderungen/Millionen Jahre. Sie betragen im Durchschnitt für die ganze 
Untergattung 2,3 Änderungen/Millionen Jahre. Diese Rate ist viel höher als der Durchschnitt, der für 
Nagetiere bekannt ist. 
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Abstract 


Between 1977 and 1979, 210 muskrats (Ondatra zibethicus) were trapped from 3 different physio- 
graphic regions of Maryland: Allegheny Plateau, Piedmont Plateau, and coastal plain. Two subspecies 
are found in Maryland, O. z. zibethicus (Western Maryland) and O. z. macrodon (Eastern Shore). The 
muskrats of Central Maryland are considered to be an intergrade, but data from this study show that 
they closely resemble the Western Maryland subspecies. Seasonal and subspecific changes in metabolic 
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and physiological indices are discussed. Testicular weights and lengths of adult muskrats peaked in 
May. Sperm was found in the testes and epididymides of at least some portion of the male population 
every month of the year except October. During the breeding season, adult males began producing 
sperm several months before subadult males. Ovulatory activity was first observed near the end of 
March. Breeding activity ceased by October in Eastern Shore females, with Western Maryland females 
probably becoming reproductively inactive several weeks before eastern shore anımals. Based on 
embryo and corpora lutea counts, Western Maryland litters average 6.0 young, while eastern shore 
litters average 4.8 young. An average placental scar count of 13.6 was observed for Western Maryland 
females while central Maryland females average 11.6. 


Introduction 


There are 16 subspecies of muskrats (Ondatra zibethicus) abundantly distributed through- 
out most of the United States and Canada (WILLNER et al. 1980). Because of the species’ 
notable availability and value as a furbearer resource, a substantial amount of literature 
describes the biology and management of this semi-aquatic rodent. In addition to a 
multitude of investigations characterızing the varıous North American muskrat popula- 
tions, many reports are presently appearing from Europe and the Soviet Union where the 
muskrat has become a significant furbearing and pest species since its introduction into 
Czechoslovakia during the early 1900’s (MoHR 1928). 

Two subspecies of muskrats occur ın Maryland. O. z. macrodon inhabits the coastal 
marshes and waterways of the Eastern Shore region; its range extending from the 
southeastern edge of Pennsylvania, southward through Delaware and central Maryland, to 
southeastern North Carolina. O. z. zibethicus is found in the Appalachian Mountain 
region of Western Maryland. The range of this subspecies extends through most of the 
eastern half of the United States and Canada (WILLNER et al. 1980). Muskrat populations 
inhabiting the central Piedmont Plateau area of Maryland are considered intergrades of O. 
z. macrodon and O. z. zibethicus (PArADISO 1969). 

The objective of this study ıs to describe differences in Maryland’s muskrat populations, 
particularly in their morphology, reproductive activity, and physiological responses to 
their respective environments. 


Study area 


The State of Maryland, though relatively small in area, varies significantly in its topography. In the 
eastern part of the State, low lying coastal plains surround the Chesapeake Bay. Central Maryland is 
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Fıg. 1. Study areas and physiographic regions in Maryland, USA 
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characterized by the rolling hills and valleys of the Piedmont Plateau, while mountainous terrain 
occurs in the most western parts of the State (Fig. 1). The muskrat is abundant throughout all 3 
physiographic provinces, with the annual state harvest presently averaging over 200 000 pelts (DEEMS 
and Pursıey 1978). 

Throughout the year, average temperatures of Western Maryland generally run 3 to 5 °C lower 
than those occurring on the Eastern Shore. The average temperatures of the central Piedmont Plateau 
area are intermediate between the former 2 physiographic regions. While the total amount of winter 
precipitation is sımilar for all three regions, in Western Maryland higher amounts occur as snowfall. 
Western Maryland’s freeze-free period is several weeks shorter than that of the central Piedmont 
Plateau region and at least a month shorter than the freeze-free period of the Eastern Shore (RUFFNER 
1979; VoKEs and EpwaArps 1974). 


Materials and methods 


Specimen collections 


Between July 1977 and May 1979, a total of 210 muskrats were collected from the 3 regions of 
Maryland. The majority of the muskrats were trapped using Conibear 110 and 120 steel traps; 
however, leg hold traps were used occasionally. 

During the legal trapping season (November 15 to February 15 in the western and central counties; 
January 1 to March 15 on the Eastern Shore), the majority of the muskrats were obtained from local 
trappers. The carcasses of those skinned specimens were frozen until they could be transported to the 
laboratory. 


Reproductive organs 


‚Each testicle was measured 
for length, width, and breadth 
and weighed on a top-loadıng 
Mettler balance. The caudal 
epididymidess were also 
weighed separately. Smears 
were made of fluid extruded 
from the testes and epididy- 
mides. These were examined 
under the microscope for the 
presence of sperm. If sperm 
were found, the amount was 
noted as being few, moderate, 
or abundant. 

Female muskrats were ex- 
amined for visible signs of 
pregnancy. The ovaries and 
uterus were removed from the 
carcass, separated, and 
cleaned of excess tissue. The 
ovaries were measured for 
length and width, weighed, 
and then placed in Bouin’s 
preservative for histological 
preparation. Both ovaries of 
each female were mounted in 
paraffın and cut into 10u sec- 


Fig. 2. Hıstological sections of 

the ovary of adult female 

Maryland muskrats showing 

(top) corpora lutea (28X) and 

(bottom) mature follicle 
(28x) 
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tions which were examined under a dissecting microscope to determine the extent of follicular 
development (Fig. 2). 

Uteri without visible embryos were examined for placental scars. If scars were present, their 
numbers were recorded for each uterine horn. All uteri were measured for total length. If a specimen 
had been collected at a time close to or during the breeding season, the uterus was flushed with a small 
amount of water and the exudate was examined under the microscope for the presence of sperm. 

If a female was visibly pregnant, an embryo count was made for each uterine horn. Each embryo 
was removed from the uterus, cleaned of the placenta, weighed, and measured for crown-rump, tail, 
and hindfoot lengths. 


Age determination 


The age of each specimen was determined according to the technique described by CHEIH et al. (1974). 
This method involved removal of the first upper molar for examination of root development and 
enamel patterns. Individuals were then placed into 1 of 6 categories, ranging from juveniles, 
approximately 2 months of age, to adults over 2 years of age. For the purposes of this study, older 
anımals were classified as either a subadult (5 to 9 months old) or as an adult (over 9 months of age). 
Ages of kits less than 2-months old were estimated by size comparisons made with weight and length 
curves developed by ERRINGTON (1939) and ERIckson (1963). 

Occasionally it became necessary to use other criteria in conjunction with the amount of tooth 
development to reliably discern the age of adult specimens. For example, depending upon the season 
of its capture, a female specimen could be aged through examination of uterine morphology 
(ERRINGTON 1963). In the few cases the zygomatic breadth was examined and a specimen having a 
measurement greater than 40.0 mm was categorized as an adult (ALEXANDER 1951). 


Physiological and metabolic indices 


Four indices were used to compare some of the physiological and metabolic responses of the 3 
muskrat populations to their respective environmental conditions. 

The first index was a subjective estimation of internal body fat. At the time of necropsy, each 
muskrat was assigned to 1 of 4 categories based on the amount of fat found around the kidneys, 
gastro-intestinal areas and reproductive organs. An arbitrary scale of 1 to 4 was used: 1. no fat around 
any of the organs, 2. small amounts of fat around any or all of the above organs, 3. moderate amounts 
of fat around a majority of the organs, 4. large amounts of fat around a majority of the organs. 

The second was an adrenal index which may be useful as an indicator of environmental stress on a 
mammalıan population (CHRISTIAN and Davıs 1956; CHAapman et al. 1977). 

For this study, total body weight was replaced by total body length because total body weight of 
many muskrats obtained from local trappers was unavailable (see NeLson and CHapman 1982). Use 
of total body length increased sample sizes. A linear regression was performed to correlate body 
weights (total and carcass separately) with total body length. There was a 83.4 % correlation of total 
length with total weight and an 83.3 % correlation of carcass weight with total length. These results 
were considered satisfactory for the purposes of this study. 

The computational formula for the adrenal index is: 


Adrenal Index = Baltelaczenaliweicht x.10* 
total body length 
Index calculations were multiplied by 10* to obtain values between 1 and 10. 

ALEKSIUK and FROHLINGER (1971) recorded organ weights of muskrats collected over a 12-month 
period and put them on a per gram body weight basis. The correlations obtained suggested that the 
hypoxic conditions of the winter environment encountered in muskrat habitat may cause a compen- 
satory increase in lung and heart weights and the relatively low kidney and liver weights that they 
found might be attributed to a suppression of metabolic activities (such as growth) during the harsh 
conditions of winter. 

A similar set of indices were calculated for this study. Heart and kidney weights were divided by 
total body lengths and seasonal comparisons were made to see if the hypotheses of ALEksıuK and 
FROHLINGER (1971) could be substantiated by data from Maryland muskrat populations. Metabolic 
indices are defined as: 


heart weight (g) 


Heart Index x 10? 


total body length (mm) 


weight of right kidney (g) 


Kidney Index x.10> 


total body length (mm) 
Indices were multiplied by 10? to obtain values that fell between 1 and 10. 
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Statistical analysis 


Statistical analyses were performed on a Univac 1108 computer, using the Statistical Package for the 
Social Sciences (SPSS). 

External morphological measurements and skull measurements were all analyzed by breaking 
down the variables into the following sub-sample groupings: 1. sex, 2. age: subadult or adult, 3. 
geographical region: Western Maryland, Central Maryland, or Eastern Shore. 

A 2-way analysis of variance was performed on each age group to detect statistical differences due 
to sex and/or region. When regional effects were detected (without significant interaction factors), a 1- 
way analysis of variance in conjunction with a Duncan’s Multiple Range test was used to detect 
significant differences. 

For the physiological indices of the adult muskrats, a 3-way analysis was performed. Each index 
was analyzed for effects from the following 3 variables: 1. sex, 2. geographical region: Western 
Maryland, Central Maryland, or Eastern Shore, 3. season: Winter, January through March; Spring, 
April through June; Summer, July through September; Fall, October through December. 

Duncan’s Multiple Range Test and Student’s T-test were used to determine significant differences 
between index means. By definition, only fall and winter indices could be analyzed for the subadults. 


Results 
Morphology 


There were significant differences in external morphology found among the adult muskrats 
taken from the 3 physiographic regions of Maryland (Tables 1 and 2). In general, muskrats 
from Western Maryland (O. z. zibethicus) were significantly larger than those from the 
Eastern Shore (O. z. macrodon). | 


Table 1 


Means and standard deviations (g and mm) of morphological measurements found to be 
significantly different for adult muskrats captured from three physiographic regions of Maryland 


Western Maryland Central Maryland Eastern Shore 


Total Weight 1332.2° 
Carcass Weight 1116.5° 
Total Length 596.0? 
Tail Length 241.6° 
Hindfoot Length 82.3° 
Nasal Width 9.64? 
Length of Tooth Row 17.19 
Bulla Length 12532 


175.1 (25) 1201.0% 
136.3 (15) 1048.6° 


134.3 (8) 1100.7° # 154.2 (22) 


> 
+ 179.8 (9) 877.2 
+ 29.4 (15) 559.gb 
+ 19.4 (15) RL. = 
+47 ‚(15) 76.6b 
+ 0.61 (15) 9.21b 
+ 0.91 (15) 16.60° 
240.62, (15) 11.95 


klr MEbeeele 


Values with the same superscripts are not significantly different (p > .05). Sample sizes ın 
parenthesis 


Physiological and metabolic indices 


Lowest body fat values were found in the warmer months of spring and summer, with the 
highest values seen in the fall and winter. Throughout the year, adult males tended to have 
slightly higher body fat indices as compared to adult females. Eastern Shore muskrats 
maintained larger body fat deposits as compared to muskrats from the other 2 physiog- 
raphic regions (Fig. 3). 

Male adrenal weights fell to a low during the summer and then peaked to their highest 
point during the fall (Fig. 4). The Eastern Shore adult males were found to have 
significantly lower adrenal indices as compared to those of the males trapped from Western 
and Central Maryland (Fig. 5). 


Index Values 
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Table 2 
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Means and standard deviations (g and mm) of morphological measurements found to be signi- 
ficantly different for subadult muskrats captured from three physiographic regions of Maryland 


Western Maryland Central Maryland 


Eastern Shore 


Total Weight 1105.32 + 154.2 (23) _ 833.3b + 125.0 (3) 
Carcass Weight 823.0° # 134.5 (42) 876.8° + 145.9 (21) 697.3? + 149.3 (22) 
Total Length 560.82 + 24.9 (62) 565.82? # 30.4 (21) 508.7 + 41.8 (24) 
Tail Length 232.5° + 14.1 (59) 238.6° + 30.4 (22) 203.45 + 21.0 (24) 
Hindfoot Length 822.1? +22 (59) 83.9+34 (21) 76.5° +4.9 (24) 
Basilar Length 56.472 + 1.84 (57) 57.51? # 2.51 (22) 55.276 + 2.63 (24) 
Nasal Width 8.932 + 0.53 (60) 8.675 + 0.57 (22) 8.17° # 0.52 (24) 
Nasal Length 20.30? + 1.05 (60) 20.20 # 1.34 (22) 19.245 + 0.92 (24) 
Length of Tooth Row 16.26? + 1.02 (60) 15.992 + 0.59 (22) 15.49 + 0.67 (24) 
Bulla Length 11.97° # 0.51 (58) 11.94 + 0.58 (22) 11.436 + 0.53 (24) 


Values with the same superscripts are 


parenthesis 


not significantly different (p > .05). Sample sızes ın 


When the adrenal index data from the adult females of all 3 study areas were grouped 
together, a seasonal trend resulted that was similar to the one found for the combined 
sample of the adult males. The lowest adrenal index values of the females occurred in the 
winter, a significant increase was observed ın the spring weights, summer weights were 


Index Value 


2 > 2 


Fig. 3. Mean seasonal body fat indices 
for adult muskrats from three physio- 
graphic regions of Maryland. Num- 


bers are sample sizes 
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Fig. 4 (left). Seasonal variations in mean adrenal indices for adult muskrats from Maryland. Vertical 
bars represent standard deviations, vertical lines represent ranges, and numbers are sample sizes. - 
Fig. 5 (right). Mean seasonal adrenal indices for adult muskrats from three physiographic regions of 


Maryland. Numbers are sample sizes 
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quite reduced, and then 


2 another peak in adrenal 

A male weights followed in the 

9 el fall (Fig. 4). Eastern Shore 

2 ‚„ and Central Maryland 

P a ih) adult females had signifi- 
TER ln; 2 8 10 cantly lower adrenal indi- 
u f} | ces than did the Western 
E | Maryland females (Fig. 5). 
5 l There were no statisti- 

A T ı cally significant effects due 

| to sex, season or region in 

3 the heart indices of Mary- 

N land muskrats. Significant 


effects due to sex and sea- 
son were found for the 
kıdney indices calculated 


Fig. 6. Seasonal variation in mean kidney indices for adult muskrats for the adult Maryland 
from Maryland. Vertical bars represent standard deviations, vertical muskrats. Adult males 
lines represent ranges, and numbers are sample sizes 


Jan-Mar Apr-Jun Jul-Sep Oct-Dec 


showed distinctly higher 
values in the spring season. 
There was no seasonal variation in the indices of the adult females. Except for the spring 
season, adult male and adult females did not differ in their kidney indices (Fig. 6). 


Reproduction 
Male reproductive cycle 


Testicular weights and lengths of adult male muskrats increased from winter to spring and 
peaked in weight in May. After May, a gradual decrease occurred which continued over the 
summer months into the fall when the lowest values were recorded in October. Weights 
began to increase after October (Table 3). Epididymis weights of adult males increased 
from winter to spring, however, the pattern was not as distinct as that of the testicular 


Table 3 


Means and standard deviations of testicular weights and lengths and epididymides weights of 
adult male Maryland muskrats 


Testicle weight Testicle length Epididymides 


mm 8 


.07 (6) 
.04 (4) 
.13 (3) 
.17 (5) 
11 (4) 
.08 (7) 
.25 (2) 
.07 (8) 
.00 (1) 
.04 (2) 
.04 (6) 
.04 (2) 


January 
February 
March 
April 

May 

June 

July 
August 
September 
October 
November 
December 


NN U o Ww 


a. 
Eu? 
e ..3 
+ .6 
sie, 2 
E43 
= .4 
+ .6 
=>0 
me | 
Se 
6,4 


BIETER FIR IF HR 
De OVOonb+-men 
halkeledhelhr he ehe heelhrelhe he 


1.0 
1.4 
1.8 
2.0 
2.3 
2 
1,9 
1.5 
1.6 
0.4 
0.5 
0.6 


ur 


Numbers in parenthesis are sample sizes 
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Table 4 


Means and standard deviations of testicular weights and lengths and epididymides weights of 
subadult male Maryland muskrats 


Testicle weight Testicle length Epididymides 
mm g 


.00 (3) 
.01 6) 
.02 (22) 
.04 (7) 
.09 (18) 
.08 (5) 
.03 (4) 


September 
October 
November 
December 
January 
February 
March 


HHHHHHH 
HHHHHHH 
HHHHHHH 


Numbers in parentheses are sample sizes 


dimensions. The largest epididymis weights were recorded in June and July and the lowest 
weights in October (Table 3). 

Sperm was found in the testes of at least some portion of the adult male Maryland 
populations every month of the year except October. 

Testicular weights of the subadults showed a continuous increase from September 
through March. Testicular lengths recorded for the months of September, October and 
November were all similar (approx. 8 mm) for the subadult males, however, a marked 
increase was seen in the December lengths. This increase continued until March (Table 4). 
Epididymis weights of subadults showed a continuous increase from September until 
March. 

Subadult males captured in September, October and November did not show evidence 
of spermatogenesis. In December, however, 1 of the 7 young males trapped in the western 
area had sperm in its testes but not in its epididymis. Of the subadults obtained in January, 
all of the eastern shore males and 17 central area males showed evidence of sper- 
matogenesis. The only subadult male taken from the western region in January did not 
have sperm in either organ. In February, the single male taken from the western area and 
75% of the eastern male subadults had sperm. All the Eastern Shore subadult males 
trapped in March were in breeding condition. 


Female reproductive cycle 


Ovarian weights of adult female muskrats were relatively low during the winter months of 
January and February, and began to increase in March (Table 5). The highest weights were 
recorded in April. From April through July the weights remained high, while a general 
decrease was observed from July through August into fall until the lowest values were 
recorded in November. The only adult female collected in December was from the western 
area, and this animal showed an unusually high ovarian weight, due to a large fluid-filled 
cyst on its left ovary. 

Adult ovarian lengths did not show a distinct seasonal variation. Lengths ranged 
between 8.5 to 10.5 mm; the highest in July and the lowest recorded in August (Table 5). 

Adult uterine horn lengths varied with season. The shortest lengths for adult females 
were observed in winter, these increased in the spring and largest lengths occurred in the 
summer months. Lengths dropped again in the fall (Table 5). 

Fall trapped subadult females showed low ovarian weights; the values were similar for 
September, October and November. Two animals caught in the western region in 
December had high mean ovarian weights. The subadult ovarian weights increased from 
January to March. Subadult ovarian lengths showed an increase from January to March 
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Table 5 


Means and standard deviations of ovarian weights and lengths and uterine horn lengths of adult 
female Maryland muskrats 


Ovarıan weight Ovarıan length Uterine Horn length 
mm 


January 
February 


March 
April 

May 

June 

July 
August 
September 
October 
November 
December 


January-March 
77.8 #9 (9) 


April-June 
97.3 £ 18 (8) 


July-September 
100.7 # 23 (7) 


October-December 
93.3 +9 (11) 


FHrrHrrHrrHrrtretleh 
Br rare IE 


Numbers in parentheses are sample sizes 


Table 6 


Means and standard deviations of ovarian weights and lengths and uterine horn lengths of adult 
female Maryland muskrats 


Ovarıan weight Ovarıan length Uterine Horn length 
g mm mm 


.01 
.04 
.02 
0) 
0) 
0) 
.02 
.03 


January 
February 
March 
August 
September 
October 
November 
December 


January-March 
63.4 £ 10 (9) 


August-September 
72.0 + 17 (2) 


October-December 
63.1 + 8 (26) 


=E 
me 
as 
m 
E 
-E 
Et 
E 


HF HER Hehe ler 


Numbers in parentheses are sample sizes 


which paralleled the increase seen in ovarıan weights. Late summer and early fall values 
varied, but a distinct increase in lengths was seen from a low in October to a relatively high 
value in December. Uterine horn lengths were very similar for the fall and winter trapped 
subadult females (Table 6). 

Eighteen females collected between August and December had placental scars distinct 
enough to count. A total of 163 scars were counted from 12 western region females, 
resulting ın an average of 13.6 scars per female. A total of 58 scars were recorded for 5 
central region females, all trapped between October and February (average 11.6). One 
female taken on the eastern shore in October had 13 scars. Four females trapped in Western 
Maryland were found to have an average of 6.0 distinct corpora lutea. 

The number of litters produced in a season for western Maryland muskrats was 
estimated by dividing the mean number of placental scars found per female (13.6) by the 
average litter size taken from corpora lutea counts (6). Thus an average of 2.3 litters per 
female was calculated. This suggests that Western Maryland females usually produce 2 
litters a season, with some bearing 3 litters. 
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Discussion 
Morphology 


The external skeletal measurements taken on muskrats indicate that Western and Central 
Maryland muskrats are significantly larger in body size than the muskrats inhabiting 
Maryland’s Eastern Shore (Tables 1 and 2). 

The ranges of the 2 subspecies O. z. macrodon and O. z. zibethicus merge within the 
borders of Maryland (PAarAnıso 1969). The muskrats inhabiting the Piedmont Plateau area 
of the state are reportedly an intergrade of the 2 subspecies. However, our data suggest that 
muskrats inhabiting the central Piedmont Plateau region are more closely related to 
Western Maryland muskrats ın skeletal characteristics. 

The data describing body size of Maryland muskrats could be used to support the 
hypothesis of Bovce (1978) who used the geographic variability seen in the morphology of 
North American muskrats to provide evidence that “seasonal varıation in resource 
availability results in selection for large body size”. Bovce (1978) contends that in highly 
seasonal environments there are periods where food depletions occur and mortality from 
famıne is imminent. Natural selection might favor those individuals that could survive 
periods of resource shortage through increased growth rates and larger body size. 

The muskrats found in the distinctly seasonal climate of the mountainous areas of 
Western Maryland are significantly larger than muskrats located in the milder region of the 
Eastern Shore of the Chesapeake Bay. This suggests that there may be a climatic influence 
on body sıze as BoyceE (1978) suggests. 

Salinity is another environmental factor that must be considered in explaining the 
regional disparity in body size found for Maryland’s muskrat populations. The larger and 
heavier Western and Central Maryland muskrats are found in freshwater areas. Even 
within the same subspecies there is evidence that average muskrat body size may be 
reduced in populations located in environments of increased salinity. Total body weights 
of Eastern Shore muskrats are quite similar to weights recorded for members of the same 
subspecies (O. z. macrodon) trapped from the coastal marshes of North Carolina (WıLson 
1956). In contrast, weight and skeletal measurements recorded for the specimens of O. z. 
macrodon taken from the freshwater Dismal Swvamp (HoLLIsTER 1911) are distinctly larger 
than comparable measurements taken for the Eastern Shore muskrats. 

Dozier et al. (1948) observed lower average body weights for groups of muskrats 
trapped from brackish and highly saline Eastern Shore marshes as compared to animals 
obtained from fresh or slightly brackish areas. In addition, the more saline marshes 
consistently showed lower annual harvests, DozıEr et al. (1948) attributes the lower 
productivity of the saline areas to a lack of preferred and quality vegetation. 


Physiological and metabolic indices 


Adult females from both Western Maryland (O. z. zibethicus) and the Eastern Shore (O. z. 
macrodon) had adrenal indices that were significantly higher than the indices of the males 
from these 2 regions. Sexual dimorphism showing heavier adrenal weights for females has 
been reported for other rodent species including the Norway rat (LATTAnzıo and 
CHAPMAN 1980), the cotton rat (GOERTZ 1965) and the house mouse (LIDICKER 1966), and 
is considered a “morphophysiological standard” (SuvarTs 1975). 

When the adrenal index data from this study were combined for the 3 regional 
populations and partitioned by season, it was found that only during spring female 
muskrats showed a statistically significant higher index than the males. This indicates that 


the sexual dimorphism seen in adrenal weights may be related to breeding activity (GOERTZ 
1965). 
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Throughout the year, O. z. zıbethicns tended to show higher adrenal indices as 
compared to O.z. macrodon. Harsh environmental conditions could be contributing to the 
higher O. z. zibethicus adrenal weights. However, another environmental factor, sodium 
levels may also be affecting the adrenal morphology of Maryland muskrats. Several past 
studies have shown that certain herbivorous mammals living in sodium deficient environ- 
ments have increased adrenal weights (BLAIR-WEST et al. 1968; Scoccins et al. 1970). The 
percentage of the adrenal cortex occupied by the zona glomerulosa increases in sodium 
depleted anımals (Scocsins et al. 1970) as response to an intensified production of 
mineralocorticoids (WEEKS and KıRKPATRICK 1976). The Eastern Shore marshes are replete 
with sodıum, whereas the inland environment of Western Maryland is most probably 
generally low in soıl and water sodıum levels. The heavier adrenal weights seen in the 
Western Maryland muskrats may be a physiological adaptation to a sodıum deficient 
environment. 

Along with a increase in lung weights, hematocrits, and hemoglobin counts, ALEKSIUK 
and FROHLINGER (1971) found a relative increase in the heart weights muskrats trapped 
during the winter months in Manitoba, Canada. They hypothesized that this increase was 
due to the hypoxic environmental conditions that muskrats must endure in Canada when 
the water resources are covered with ice. 

The Maryland muskrats did not show a sımilar increase in heart weights during the 
winter months. Even in the mountainous regions of Western Maryland, where winter is 
relatively severe, muskrat heart indices remained unchanged throughout the year. These 
results indicate that the environmental conditions, particularly ice cover, affecting Mary- 
land muskrats may not be stressful enough to induce the effects seen in the Canadian 
muskrats. It is also possible that some other physiological or environmental factors were 
involved in producing the seasonal enlargements of hearts observed by ALEKSIUK and 
FROHLINGER (1971). 

In this study, adult male Maryland muskrats showed significantly larger kidney indices 
in the spring season. Females did not show a season variation (Fig. 6). The enlargement of 
the males’ kidneys occurred when the reproductive season had begun and testicular 
weights and lengths were at their peaks. It has been demonstrated ın the laboratory mouse 
that endogenous and exogenous androgen treatments cause cellular enlargement in the 
kidneys (BARDIN and CATTERALL 1981). Increased androgen levels may be affecting the 
kidney size of male Maryland muskrats at the beginning of the breeding season. While 
ALEKSUIK and FROHLINGER (1971) did not statistically analyze their data on relative kidney 
weights, there was a obvious increase in kidney weights seen in the warmer months of their 
study period. 


Reproduction 
Male reproductive cycle 


BEER and MEYER (1951) found that Wisconsin male muskrats had maximum testicular 
weights in May and minimum weights in October. This pattern was also in Maryland 
muskrats. During the breeding season (February through September), the testicular 
weights and lengths of Maryland muskrats exceeded those of males trapped in east 
Tennessee (SCHACHER and PELToN 1975). However, from October through January, 
Maryland males showed much smaller testicular measurements than the east Tennessee 
males. This may be explained by the fact that east Tennessee winters are milder than the 
winters of Maryland. BECKER (1970) explained that seasonal temperatures can modify 
testicular development in muskrats. Decreased temperatures inhibit testicular growth and 
spermatogenesis while relatively higher temperatures may enhance testicular development. 

ErRINGToN (1963) indicated that male muskrats that had testicles weighing greater than 
1 g were capable of reproductive activity. In this study, Maryland male muskrats had 
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testicles weighing as little as 0.464 g that contained copius amounts of sperm. However, it 
is not known if these males were behaviorally capable of breeding. 

FoRrBEs (1942) found that the majority of male muskrats trapped on the Eastern Shore 
from early January to early October had large quantities of sperm in their testes, none of 
the 24 males trapped between 24 October and 26 November showed evidence of sper- 
matogenesis. Only 3 of 24 males captured between 27 November and 11 December 
exhibited spermatogenic activity. 


Female reproductive cycle 


BEER and MEYER (1951) and ScCHACHER and PerTon (1975) found that the ovarian weights 
of female muskrats in Wisconsin and east Tennessee, respectively, started to increase from 
February to March. A similar increase was observed in Maryland muskrats. The ovarian 
weights of Maryland females peaked in April when corpora lutea were first observed. 
SCHACHER and PELTon (1975) found maximum ovarian weights in April and May, but 
BEER and MEyeErR (1951) did not see maximum weights until May. 

Geographic and climatogical conditions are probably the major determinants of the 
initiation and duration of the breeding season of muskrats (ERRINGTON 1963). Populations 
of muskrats inhabiting more southerly latitudes of the United States breed throughout the 
year, with peak reproductive activity occurring in the winter months. A winter breeding 
regime has been reported for muskrats in Louisiana (O’NEır 1949), and the coastal 
marshes of Texas (Lay 1945). 

In more northern latitudes, reproductive activities are confined to the spring and 
summer months. McLEeop and BonDAr (1952) reported that the breeding season of 
muskrats in Manitoba, Canada, is from May to August. This timetable was also found for 
populations in New Brunswick (PARKER and MAxwELL 1980). In Wisconsin, MATHIAK 
(1966) observed first litters being born in early April, however, both he and BEER (1950) 
found that peak litter production of Wisconsin muskrats occurs from May to July. 
Erıckson (1963) reported that muskrats in New York state initiate their breeding ın late 
March, however, most litters are produced from late April to early August. 

ERRINGTON (1963) points out that litter size may be influenced by the genetics of a 
subspecies. Most authors that have studied O. z. ziethicus reported a mean litter size of 6 or 
7 young (Erıckson 1963; DONOHOE 1966; STEWART and BiDER 1974; PARKER and 
MAxwELL 1980). An average litter size of 6 was found for the populations of O. z. 
zibethicus inhabiting Western Maryland. 

The corpora lutea count of 4.9 used to determine the litter size of Eastern Shore 
muskrats trapped for this study is consistent with litter size data reported in past 
investigations on O. z. macrodon. Harrıs (1952) stated that an average of 4 or 5 embryos 
for 10 wild females trapped from Eastern Shore marshes, as well as an average litter size of 
5 for 25 muskrat houses opened in mid-May. From his concurrent study on captive Eastern 
Shore muskrats, SMITH (1938) found an average of 3 young for the 27 litters born in cages. 

A latitudinal gradient seen in muskrat litter sizes could be considered evidence for a 
climatic influence on muskrat productivity (SCHACHER and PEerron 1975). Muskrats 
located in more northern areas, where breeding is confined to the spring and summer 
seasons, seem to produce larger litters than muskrats found in southern climates where 
reproductive activity extends throughout most of the year (ERRINGTON 1963; SCHACHER 
and P£ıton 1975). A similar set of arguments could be used to explain the different litter 
sızes of the Eastern Shore and Western Maryland muskrat populations. Because of the 
severe winters and potentially high mortality rates encountered in the mountains of 
Western Maryland, there may be a selective advantage for resident muskrats to produce 
more young in a breeding season through increased litter sizes. 

In Louisiana, where muskrat populations breed year round, O’NEıL (1949) reported 
that females usually produce 5 or 6 litters per year. In more northern regions of North 
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America, a general pattern of 2 or occasıonally 3 litters per season is more common 
(Erıickson 1963; DONOHOE 1966; STEWART and BIDER 1974). In some northern areas 4 
litters are reported, but only infrequently (OLsen 1959). In Maryland, we calculated 2 to 3 
litters are produced annually. 

Evidence of precocial breeding was found to occur in the Eastern Shore muskrat 
populations, but not in the Western and Central Maryland populations. Precocial breeding 
would probably be expected to occur more frequently in the Eastern Shore region because 
the climate of that area is considerably milder, and the breeding season could easily be 
extended into late fall or early winter. However, as MATHIAK (1966) pointed out for 
Wisconsin muskrats, the extent of precocial breeding is probably not significant enough to 
affect population growth. SMITH et al. (1981) found little precocial breeding in a heavily 
harvested muskrat population in the Quinnipiac River estuary, Connecticut. 
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Zusammenfassung 


Morphologische und physiologische Eigenschaften von Bisamratten 
aus verschiedenen Gebieten Marylands 


Zwischen 1977 und 1979 wurden 210 Bisamratten (Ondatra zibethicus) in drei Teilen des Bundes- 
staates Maryland (USA) gefangen. Die folgenden physiographischen Gebiete waren in der Stichprobe 
vertreten: die Alleghani- und Piedmonthochebenen sowie die atlantische Küstenebene. Zwei Unterar- 
ten der Bisamratte kommen in Maryland vor, nämlich O. z. zibethicus im westlichen Staatenteil und 
O. z. macrodon an der Küste. Exemplare aus dem zentralen Teil des Staates, die bisher als 
Zwischenform betrachtet wurden, wiesen nach Ergebnissen dieser Untersuchung starke Ähnlich- 
keiten mit der westlichen Unterart auf. Die Gewichte und Längen der Hoden von erwachsenen 
Männchen erreichten die höchsten Werte im Mai. Die Hoden und Nebenhoden mancher Männchen 
enthielten in jedem Monat des Jahres Samen außer im Oktober. Während der Ranzzeit lag der Beginn 
der Spermatogenese bei erwachsenen Männchen einige Monate früher als bei den subadulten Tieren. 

Die ersten Anzeichen der Brunst wurden gegen Ende März beobachtet, im Oktober hörte sie bei 
den von der Küste stammenden Weibchen auf, bei den Tieren aus dem westlichen Teil des Staates 
wahrscheinlich einige Wochen früher. Die Anzahl der Embryonen und Gelbkörper wiesen auf 
durchschnittliche Wurfgrößen von 6.0 und 4.8 für Tiere des westlichen bzw. östlichen Teiles des 
Staates hin. Entsprechend betrug die Anzahl der Plazentanarben 13.5 und 11.6 bei Weibchen aus den 
betreffenden Gegenden. 
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Zur Taxonomie der Gattung Rattus (Rodentia, Muridae) 


Von H. GEMMERE und J. NIETHAMMER! 


Zoologisches Institut der Universität Bonn 


Eingang des Ms. 5. 8. 1983 
Abstract | 


On the taxonomy of the genus Rattus (Rodentia, Muridae) 


Investigated the relations between 12 taxa of murine rodents of the genus Rattus and sımilar forms 

according to the distribution of some morphological characters and differences in proteines demon- 

strated by gel electrophoresis. Both methods had some major results in common: 

1. Maxomys surifer has to be excluded from the genus Rattus, if Bandicota is recognized as a separate 
genus. 

2. The delimitation of the genus Bandicota and of the species included is correct for the forms 
considered. 

3. The degree of kinship with Rattus rattus decreases in the following order: Rattus tiomanicus, R. 
argentiventer, R. exulans or R. norvegicus, R. berdmorei, Bandicota, Maxomys surifer. 

The results for the Australian Rattus villosissimus are controversal. The electrophoretical distance to 

typical Rattus is great, whereas the morphological distance seems to be smaller. 


Einleitung 


Die Gattung Rattus gehört trotz fortschreitender Präzisierung und Einschränkung auch 
heute noch zu den artenreichsten und unübersichtlichsten Taxa der Muriden. So werden 
nach WALKER (1975) etwa 570 benannte Formen hierzu gerechnet. ELLERMAN (1941) 
vereinigte hier eine Vielzahl nicht besonders spezialisierter Muriden mit Gewichten 
zwischen 50 und 500 g aus Afrika, Asien und Australien. Später wurden zunehmend Arten 
ausgegliedert und in eine eigene Gattungen gestellt, so alle ursprünglich zu Rattus 
gezählten afrikanischen Muriden (MısonnE 1969) und die Gattungen Niviventer und 
Maxomys ın Asıen (Musser 1981). 

Auf der anderen Seite sind auch die Beziehungen von Rattus zu den übrigen Muriden 
unklar. So glaubt NIETHAMMER (1977), daß stark wühlende südasiatische Muriden, die nur 
in Grabanpassungen von Rattus stark abweichen, nämlich Bandicota und Nesokia, nähere 
Verwandte von Rattus sind, da andere Merkmale wie Karyotyp und Alveolenmuster 


erhebliche Ähnlichkeiten zeigen. 
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Für die Beurteilung „genetischer Abstände‘ nahe verwandter Arten hat sich die 
Untersuchung von Isoproteinmustern mit Hilfe der Gelelektrophorese als hilfreich erwie- 
sen. Mit ihr lassen sich Dendrogramme konstruieren, die von morphologischen Verglei- 
chen unabhängig sind und bei einer hinreichend großen Zahl untersuchter Proteine die 
verwandtschaftlichen Beziehungen annähernd widerspiegeln. 

In der vorliegenden Arbeit haben wir eine Reihe von Arten, die noch Mısonne (1969) 
zu Rattus rechnen, und die drei Arten der Gattung Bandicota mit der Methode der 
Proteinelektrophorese verglichen. Einbezogen war auch die Art Rattus surifer, die nach 
Musser et al. (1979) in eine andere Gattung, Maxomys, gehört. Unser Ziel ist es, die 
genetischen Abstände zwischen einigen unstrittig zu Rattus gehörigen Arten zu erfassen 
und mit denen zu Arten zu vergleichen, deren Beziehungen zu Rattus verschieden beurteilt 
werden. 


Material und Methode 


Die untersuchten Arten, die Anzahl der Tiere und ihre Herkunft ergeben sich aus Tab. 1. Die meisten 
Ratten aus Thailand haben Bonsong SuTa und die Mitarbeiter des Instituts für Entomologie und 
Zoologie, Department of Agriculture, Ministry of Agriculture and Cooperation in Bangkok gefangen, 
und Herr SUTHICHAI SoMSOoK und Frau YUVALUK KHOPRASERT haben sie übermittelt. Rattus 
villosissimus, R. tiomanicus, Bandicota indica und B. savilei stammen aus Zuchten von Frau Dr. 


Tabelle 1 


Art, Anzahl und Herkunft der untersuchten Muriden 


Art Herkunft 


Thailand: Provinz Trat 
Italien: Monte Gargano 
Ägypten: Kairo 
Malediven: Nachzucht 
Malaysıa: Nachzucht 
Thailand: Provinz Nakorn 
Thailand: Nachzucht 
Thailand: Provinz Chai Nat 
Deutschland: Bonn 
Australien: Nachzucht 
Thailand: Provinz Trat 
Thailand: Provinz Trat 
Thailand: Provinz Path Buri 
Thailand: Provinz Chai Nat 
Bangladesch: bei Dacca 


Rattus rattus 


Rattus tiomanıcus 
Rattus argentiventer 


Rattus exulans 
Rattus norvegicus 
Rattus villosissimus 
Rattus berdmorei 
Maxomys surifer 
Bandicota indica 
Bandicota savilei 
Bandicota bengalensis 


DPNOoTNDoo$ WR WDPND 


UrsuLA HÄFNER im Zoologischen Institut der Universität Stuttgart-Hohenheim. R. villosissimus geht 
auf Wildfänge aus Australien durch das Institute of Medical and Veterinary Science in Adelaide 
zurück, R. tiomanicus auf solche durch FAMA, Lembaga Pemasaran, Persekutuan, Tingkat 1, Wisma 
Yan, Jalan Selangor, Petaling Jaya, Selangor ın Malaysia. Durch Herrn Dr. P. MEYER von der 
Tierärztlichen Hochschule Hannover erhielten wir die Hausratten von den Malediven, die ebenfalls 
Nachzuchttiere von Wildfängen sind. Die Hausratten aus Kairo beschaffte Frau WAAFA ZAHRAN. 
Ihnen allen sei an dieser Stelle gedankt. Rattus rattus vom Monte Gargano, R. norvegicus aus Bonn 
und Bandicota bengalensis besorgten wir selbst. Zum morphologisch beschreibenden Teil wurden 
Schädel, Molaren, Alveolenmuster und Gaumenfalten untersucht (s. NIETHAMMER 1977). Die Darstel- 
lung der Proteine erfolgte mit der diskontinuierlichen Polyacrylamid-Gelelektrophorese in Platten 
nach STEGEMANN (1977) und MAURER (1968). Die genetischen Abstandsmaße wurden nach RoGERs 
(1972) berechnet. Aus ihnen wurde nach der UPGMA-Clusteranalyse (SNEATH and SokAL 1973) das 
Dendrogramm der abgestuften Ähnlichkeit ermittelt. 

Die folgenden Proteine wurden untersucht: Laktat-Dehydrogenase 1 (LDH,) EC 1.1.1.27, Laktat- 
Dehydrogenase 2 (LDH,) EC 1.1.1.27, Malat (NAD)-Dehydrogenase (MDH [NAD]) EC 1.1.1.37, 
Malat (NADP)-Dehydrogenase (MDH[NADP]) EC 1.1.1.40, NADP-Isocitrat-Dehydrogenase 
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(IDH,) EC 1.1.1.42, Glycerophosphat-Dehydrogenase (a-GPD) EC 1.1.1.6, Glutamat-Oxalacetat- 
Transaminase (GOT,) EC 2.6.1.1, Indophenol-Oxidase (IPO) EC 1.15.1.1, 6-Phosphogluconat- 
Dehydrogenase (6-PGD) EC 1.1.1.46, Albumin (Al), Transferrin (Tf), Glucose-6-Phosphat-Dehy- , 
drogenase (G-6PD), 1.1.1.49, Glutamat-Dehydrogenase (Glu-DH) EC 1.4.1.3. 


Ergebnisse 


Morphologie und Karyotyp 
Allgemeines 


In der folgenden Übersicht sollen die verglichenen Arten charakterisiert werden. Die 
meisten der angegebenen Merkmale haben wir kontrolliert oder erstmals untersucht. Aus 
Raumgründen ist es jedoch nicht möglich, neue Befunde von schon bekannten zu trennen. 
Außerdem kann auf die Unterschiede nicht sehr detailliert eingegangen werden. 

Dem Vergleich zwischen den drei Gattungen, soweit sie in dem vorliegenden Material 
repräsentiert sind, dient Tab. 2. Danach ıst Maxomys surifer durch eine relativ hohe 
Chromosomenzahl, eine abweichende Alveolenanordnung, eine geringe Zitzenzahl und 
einen sehr deutlichen t3 an M? charakterisiert. 


Tabelle 2 


Verteilung einiger Merkmale bei den vorliegenden Arten der drei untersuchten 
Muriden-Gattungen 


Merkmal Rattus Bandıcota 


Chromosomenzahl (2n) 38-50 4246 
Molaren: t7 an M! — 
t3 an M? a —_ 
Aveolen Rattus-Typ Rattus-Typ Mus-Typ 


+ 


Gaumenfalten geknickt, geknickt, gebogen, 

mit Papillen mit Papillen ohne Papillen 
Sohlenballen zum Teil mit glatt glatt 

Leisten 
Zitzenzahl (Paare) 4-6 6-9 4 


Bei Bandicota kommt die höchste Zitzenzahl vor, außerdem weichen die Molaren 
stärker von denen der beiden anderen Gattungen ab. Das Zahnmerkmal steht jedoch 
zweifellos im Zusammenhang mit der mehr subterranen Lebens- und Ernährungsweise, die 
sich auch in einem deutlich robusteren Schädelbau äußert. 


Rattus rattus 


Die Hausratten aus Thailand haben 42, die aus Europa, Ägypten und von den Maledivien 
38 Chromosomen. Dies haben wir ın Stichproben für Thailand sowie für die Ratten von 
den Malediven überprüft. Der Karyotyp mit 38 Chromosomen ist durch zwei Robertson- 
sche Fusionen aus dem mit 42 Chromosomen abgeleitet (zu dieser Problematik s. NIET- 
HAMMER 1975). 

Das Muster der Molarentuberkel weicht nicht sonderlich von dem in Abb. 1 dargestell- 
ten Muriden-Schema ab. Dazu bestehen jedoch die folgenden Unterschiede: t7 anM!' fehlt 
stets, t3 ist an M?, M’ nur selten vorhanden. t7 und t9 an M’ sind kaum abgrenzbar. AnM, 
fehlt Sm, an M, Cv und Z. 
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Das am häufigsten vorkommende Alveolenmuster, hier als Rattus-Typ bezeichnet, ist in 


Abb. 2 dargestellt. Es entspricht einer Zahnwurzelformel r > 


. Abweichungen kommen 


gelegentlich vor, entweder durch Auftreten einer zusätzlichen, kleinen Wurzel oder durch 
Verschmelzung zweier Alveolen (s. z. B. Kaumann 1969). Am Schädel ist das Dach 


Abb. 1. Muster der wichtig- 
sten Molarentuberkel der Mu- 
riden-Molaren, unten. Links 
obere, rechts untere Backen- 
zähne, jeweils rechte Reihe. 
Darüber die Molarenreihen 
von Maxomys surifer (a, c) 
und Rattus villosissimus (b, d). 
a, b obere, c, d untere Reihen 


gewölbt. Die Frontoparietalleisten beschreiben einen auswärts gewölbten Bogen. Die 
Frontoparietalnaht ist schwach gebogen. Die Foramina incisiva sind relativ lang und 
schmal und reichen bis zum M'. Das Palatinum ist lang und endet deutlich hinter den M’. 
Die Bullae sind ziemlich groß. Ihre Länge beträgt etwa 18 % der Occipitonasallänge. Der 
Processus alveolaris ist am Unterkiefer deutlich sichtbar. 

Nach EIsENTRAUT (1976) zeigt Rattus rattus in den Gaumenfalten gegenüber anderen 
Muriden zwei Besonderheiten: Die ersten drei intermolaren Falten sind geknickt, und alle 
intermolaren Falten tragen gewöhnlich orad gerichtete Papillen (Abb. 3) . Die Sohlenballen 
besitzen ein Papillarleistenmuster, das beim Klettern vorteilhaft sein dürfte und den mehr 
bodenlebenden Rattus- Arten fehlt (MAarsHaLL 1977). 
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Abb. 2. Alveolenmuster der un- 
tersuchten Muriden. a: Rattus 
rattus (Rattus-Typ); b: Maxomys 
surifer (Mus-Typ). Links obere, 
rechts untere Molarenreihen 


Abb. 3. Gaumenfaltenmuster der 
untersuchten Muriden. a: von 
Rattus rattus; b: Maxomys surifer 


Rattus tiomaniıcus 


Diese von Malaysia bis Borneo verbreitete Art wurde früher zu R. rattus gerechnet und 
ähnelt diesem sehr. Foramina incisiva und obere Molarenreihen sınd jedoch kürzer, die 
Supraorbitalleisten schwächer (Musser und CALIFIA 1982). 


Rattus argentiventer 


Auch die Reisfeldratte, die im Kulturland Südostasiens weit verbreitet ist, wurde früher zu 
R. rattus gestellt. Sie ähnelt farblich Hausratten vom frugivorus-Farbtyp. Jedoch ist der 
Übergang von der Bauch- zur Rückenfärbung an den Flanken allmählich. Der Schädel ist 
bei älteren Tieren kaum gewölbt. Die Frontoparietalleisten sind nur wenig gebogen. 
Anders als bei R. rattus, doch wie bei R. norvegicus sind die Sohlenballen glatt und ohne 
Papillarleisten (MARSHALL 1977). 


Rattus exulans 


Eine kleine, von Bangladesch bis Neuguinea und mit dem Menschen über die Pazifischen 
Inseln verbreitete, langschwänzige Ratte. Am Schädel sind die Frontoparietalleisten nur 
schwach ausgebildet. Die Parietalia sind groß und stark gewölbt. Die Foramina ıncisiva 
sind länger als bei R. rattus und reichen bis zur Mitte der M'!. Der Hinterrand des 
Palatinums endet vor den M’-Hinterrändern. Abgesehen von diesen Schädelmerkmalen, 
der geringeren Größe und etwas abweichenden Färbung ist er R. rattus sehr ähnlich. Für 
den Karyotyp ist hervorzuheben, daß die Autosomen Nr. 1 und 11 subtelozentrisch sind 
und nicht telozentrisch wie zum Teil bei R. rattus. Unter 13 Tieren fand sich eines ohne Cv 
an M, und M,. Von 17 Tieren hatten 2 an M! nur 4 Wurzeln und ein Tier an M, nur 2. An 
M' waren die beiden caudalen, an M, die beiden mesialen Wurzeln verschmolzen. 
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Gaumenfalten wie bei R. rattus und wie dort auch Sohlenballen mit Papillarleisten 


(Klettertyp). 


Rattus norvegicus 


Neben den allgemein bekannten Unterschieden in Fellfarbe, Proportionen, Schädel- und 
Zahnbau sind die folgenden Abweichungen gegenüber R. rattus vielleicht weniger geläufig: 
Im Gegensatz zu R. rattus sind 4 Autosomenpaare subtelozentrisch (WORANOO] et al. 
1972). Die Gaumenfalten sind weniger stark abgeknickt. Die Sohlenballen sind glatt. 


Rattus villosissimus 


Eine bodenlebende und Gänge grabende, etwa hausrattengroße Art in Australien. Schwanz 
kürzer als Kopf-Rumpf-Länge. Auffällig durch die sehr langen Leithaare (WATTs und 
Asıın 1981). Im Karyotyp weicht die Art von den bisher behandelten erheblich ab: 2n = 
50, von denen nur 2 Paare metazentrisch, 2 weitere subtelozentrisch sind (BAVERSTOCK et 
al. 1975). 

Im Vergleich zu R. rattus ist der Schädel in Richtung auf das Wühlen angepaßt: Frontal- 
und Parietalleisten sind kräftig entwickelt und gehen in deutlich sichtbare Occipitalleisten 
über. Frontalia und Parietalia schmal, Interparietale wie bei R. norvegicns ausgebuchtet. 
Foramina incisiva lang und schmal und bis zur Mitte von M! reichend. Hinterrand des 
Palatinums liegt zwischen den M’. 

Die Molaren ähneln zwar strukturell denen von R. rattus, sind aber im Verhältnis dazu 
erheblich breiter und größer. Die Alveolen entsprechen dem Grundmuster von Rattus, 
doch fanden sich bei den 2 untersuchten Schädeln ziemlich viele Nebenwürzelchen: 1X an 
M?, 2X an M’, 2X an M, und 1X an M,. Die Gaumenfalten haben die für R. rattus 
typische Hakenform. Die sehr großen Sohlenballen an Vorder- und Hinterfüßen haben 
Papillarleisten, obwohl R. villosissimus zu den bodenlebenden Arten gehört. 


Rattus berdmorei 


Eine in Burma, Thailand und Indochina vorkommende Art von der Größe der Hausratte, 
deren Schwanz aber kürzer als die Kopf-Rumpf-Länge ist. Karyotyp 2n=40 mit 6 
telozentrischen, 6 subtelozentrischen und 7 metazentrischen Autosomenpaaren sowie 
telozentrischem X- und Y-Chromosom (MARSHALL 1977). Der Schädel zeigt eine ganze 
Reihe Besonderheiten. Sein Dach ist gewölbt. Parietalia und Interparietale sind kurz, das 
Supraoccipitale ist dafür groß und rostrad geneigt. In Aufsicht wirkt der Schädel mit den 
nach hinten divergierenden Jochbögen und den konvexen Frontoparietalleisten keilförmig. 
Die Foramina incisiva sind kurz und erreichen die M! nicht ganz. Das Palatinum endet mit 
dem Hinterrand der M?. Schneidezähne weiß. Obere Incisiven orthodont gestellt, nicht 
opisthodont wie bei R. rattus. Mandibeln schlank mit deutlichem Processus alveolaris. 
An den vorliegenden Molaren sind die Tuberkelreihen zu hohen, queren Lamellen 
verbunden. t3 fehlt an M? und M’, und an den unteren Molaren sind weder Cv noch Sv 
erkennbar. Die Alveolen lassen zwar das für R. rattus typische Grundmuster noch 
erkennen, doch sind die mesialen Wurzeln von M, und M, verwachsen, so daß die 


Alveolenformel des einzig vorliegenden Schädels lautet: Se 


Die Gaumenfalten wurden nicht untersucht. Die Sohlenballen sind glatt. 


Maxomys surifer 


Eine waldlebende, schlanke und große Ratte, die von Thailand bis Java und Borneo 
verbreitet ist. Etwa so groß wie R. rattus, Schwanz ungefähr körperlang, Hinterfüße lang 
und schlank. Die Ohren sind groß, nackt und zarthäutig, die Augen groß (Bulbusdurch- 
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messer in einem Fall etwa 7,5 mm). Färbung kontrastreich: Bauch weiß, Rücken gelb und 
schwarz gemischt, Schwanz unterseits und am Ende weiß, proximal drei Viertel dorsal 
dunkel. Deckhaare kurz, borstig bis stachelig mit breiter Granne: Verhältnis Breite zu 
Länge etwa 1:20, dagegen bei R. rattus etwa 1:100. Querschnitt breit u-förmig. Kutikular- 
struktur im REM der von R. rattus (HÜRTER 1979) gleichend. 

Karyotyp 2n = 52, 5 Autosomenpaare metazentrisch, 1 subtelozentrisch, übrige 
telozentrisch. X-Chromosom metazentrisch (MARSHALL 1977). 

Der Schädel weicht recht deutlich von dem von R. rattus ab. Er ist schlank und zart. Die 
Nasalia ragen über die Schneidezähne hinaus. Interparietale länger, Occipitale kleiner als 
bei R. rattus, der Hirnschädel hinten schmäler, wozu auch die sehr kleinen Bullae 
beitragen, deren Länge nur etwa 11% der Occipitonasallänge beträgt. Die Foramina 
incisiva sind kurz und breit und enden weit vor den Molaren. Das Gebiß ist nur schwach. 
So endet die Wurzel von I’ bereits vor den Anteorbitalplatten, und ein Alveolarfortsatz 
fehlt am Unterkiefer. Wegen der kurzen Molarenreihen und weil das Palatinum in der 
Mitte der kleinen M? endet, ist seine Länge gering. Dafür ist der Abstand zwischen Palatina 
und Bullae und damit auch die Länge der Fossa pterygoidea groß. Am Unterkiefer ist der 
Kronenfortsatz auffällig klein. 

Am postcranialen Skelett sind die Schulterblätter schlanker als bei R. rattus, das 
Manubrium des Brustbeins ist gekielt. Die Crista deltoidea am Humeraus ist schwächer als 
bei R. rattus, dıe Clavıcula ist zart und dünn. Auch die Knochen der Hinterextremität sind 
schlanker und länger als bei R. rattus. Der Abstand zwischen Tibia und Fibula ist geringer. 
Vor allem im Vergleich zum ähnlich großen R. villosissimus ıst die Tıbia viel länger. 
Molaren schwächer als bei den anderen Ratten ausgebildet. Am M! ist t1 stark zurückgezo- 
gen, t3 schwächer ausgebildet als bei anderen Ratten, t7 fehlt, und t4 ist mit t8 durch einen 
Steg verbunden. Am M? ist ein t3 stets vorhanden. Wie bei R. rattus sind an M, und M,Z, 
an M, und M, Sv und an M, und M, Cv stets vorhanden. 

Die Alveolenzahlen sind im Vergleich zu R. rattus stark vermindert und entsprechen 
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ist. Zwei weitere zeigen eine Tendenz zu komplexeren Mustern: In einem Fall hat M? 4 und 
M, 3 Wurzeln, im anderen M! und M? je 4 Wurzeln. Einmal ist M? durch Verschmelzung 
des mesialen Wurzelpaares auf 2 Alveolen vereinfacht. 

Die Gaumenfalten (Abb. 3b) zeigen das bei Muriden verbreitete Muster ohne die bei R. 
rattus auftretenden Sondermerkmale: Papillen fehlen, und die Leisten sind nicht geknickt, 
sondern gebogen. Außerdem ist infolge der verkleinerten Molarenreihe die erste, sonst 
intermolare Falte in eine antemolare Stellung geraten. Es kommen also 3 antemolare und 
4 intermolare Falten vor. 

Im Gegensatz zu R. norvegicus ıst der Fundusbereich im Magen auf zwei Scheiben 


begrenzt (diskoglandulär), der Vormagen ist ausgedehnter. 
Die Sohlenballen sind klein und glatt. 


dem bei Mus musculus typischen Muster: (Abb. 2), das in 5 von 8 Fällen verwirklicht 


Bandicota indica 


Eine von Ceylon bis Java und Taiwan in Südostasien verbreitete, subterran lebende, sehr 
große Ratte. 

Karyotyp: 2n = 46, 9 Autosomenpaare metazentrisch, 1 submetazentrisch, 2 subtelo- 
zentrisch, 10 telozentrisch. X-Chromosom metazentrisch (MArKvonc et al. 1973, Thai- 
land). Dagegen geben Hsu und BENIRSCHKE (1974) für Bangalore in Indien einen beträcht- 
lich abweichenden Karyotyp an: 2n = 42, 6 metazentrische, 5 subtelozentrische, 9 
telozentrische Autosomenpaare, X-Chromosom groß und Y-Chromosom mittelgroß, 
beide submetazentrisch. Unsere Exemplare entsprechen jedoch, wie eine Kontrolle ergab, 
ersterem Typ. 
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Der Schädel ähnelt zwar ım Bauplan dem von R. rattus, weicht aber habituell auffällig 
ab in Merkmalen, die als Anpassungen an die unterirdische Lebensweise gedeutet werden 
können. Molaren wie Schneidezähne sind vergrößert, was sich auf die relative Gaumen- 
breite, die Größe des Processus alveolarıs am Unterkiefer und die Gestalt der Foramina 
infraorbitalia auswirkt. Eine Folge ist auch eine verstärkte Kaumuskulatur, die zu weiter 
ausladenden Jochbögen, einem hohen Rostrum, einem sehr schmalen Schädeldach zwi- 
schen den Parietalleisten und einem hohen, aber abgerundeten Winkelfortsatz am Unter- 
kiefer geführt haben dürfte. 

Im Vergleich zu Rattus sind die Molarentuberkel noch früher in Querrichtung zu 
Lamellen verbunden und dadurch nur schwer abgrenzbar. So ist t7 an M! wahrscheinlich 
stets vorhanden, was aber meist nur aus der Breite der hinteren Lamelle vermutet werden 
kann. Am M? ist t1 vorhanden, t3 fehlt immer. Die Nebenhöckerchen Z, Sv und Cv sind an 
den unteren Molaren in der entsprechenden Verteilung wie bei R. rattus vorhanden. 

Alveolen dem Grundtyp von Rattus entsprechend. In zwei Fällen waren die mesialen 
Wurzelpaare von M, und M, verwachsen, so daß dann hier die Alveolenzahl nur je 2 
betrug. Häufiger fanden sich zusätzliche Würzelchen an M’, M,, M, und M;,. Die 
intermolaren Gaumenfalten (Nr. 3-5) sind zwar nicht geknickt wie bei R. rattus, sondern 
gebogen, aber alle intermolaren Falten besitzen wie bei R. rattus Papillen. 

Sohlentuberkel ohne Papillarleisten. 


Bandicota savilei 


Eine in Burma und Indochina lebende Art, die erheblich kleiner ist als B. indica und früher 
mit B. indica zusammengefaßt wurde (ELLERMAN und MORRISON-ScOTT 1951). In der 
Größe eher B. bengalensis ähnelnd. 

Karyotyp: 2n = 44, von den Autosomen sind 8 Paare meta- und 13 telozentrisch. X- 
Chromosom telozentrisch (MARkvondc etal. 1973). In unserem Material unterscheidet sich 
der Schädel von dem von 2. indica durch schwächere Parietalleisten, die zudem stärker 
divergieren, sowie durch ein kürzeres und breiteres Interparietale. Im Vergleich zu 2. 
bengalensis sind die Nasalia zudem relativ länger und die oberen Schneidezähne orthodont 
gestellt. Molarenmuster nicht erkennbar von denen von 2. indica verschieden. Alveolen 
vom Rattus-Typ mit Tendenz zur Bildung von Nebenwurzeln, nämlich 1X an M!, M? und 
M; sowie 3X am M? unter 4 Schädeln. Gaumenfalten ähnlich R. rattus, aber weniger stark 
geknickt. Papillen gröber. 


Bandicota bengalensis 


Karyotyp 2n = 42 mit 6 metazentrischen, 2 kleinsten, subtelozentrischen und 12 telozen- 
trischen Autosomenpaaren. X-Chromosom groß und submetazentrisch, Y-Chromosom 
mittelgroß und submetazentrisch (Hsu und BENIRSCHKE 1974). 

Schädelmerkmale ergeben sich aus den Angaben zu B savılei. Im ganzen wirkt der 
Schädel von B. bengalensis stärker grabangepaßt. An den Molaren sind im Gegensatz zu 
den beiden übrigen Bandicota-Arten bei 3 untersuchten Exemplaren keine Zund CvanM, 
und M, festzustellen in Übereinstimmung mit NIETHAMMER (1977). Alveolen nach dem 
Rattus-Grundmuster mit Verschmelzungstendenz an M! (NIETHAMMER 1977) und M, (bei 
einem Exemplar aus Bangladesch mesiale Alveolen verbunden). Überzählige Wurzeln 
kamen dagegen bisher nicht vor. 

Gaumenfalten ähnlich denen von 2. savilei. Hervorzuheben ist noch, daß die Zitzenzahl 
bei bengalensis zwischen 6 und 9 Paaren variiert, wogegen sie bei 2. indica und B. savilei 
konstant 6 Paare umfaßt. 
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Phylogenetische Folgerungen 


Die bisherigen Daten sprechen dafür, die ın Tab. 1 aufgeführten Arten wie dort in die drei 
Gattungen Rattus, Bandicota und Maxomys aufzuteilen. Sie bestätigen ferner, daß die 
Unterschiede zwischen Maxomys surifer und Rattus größer sınd als zwischen Bandicota 
und Rattus. Innerhalb von Bandicota scheinen B. indica und B. savılei enger verwandt zu 
sein als jede von ihnen mit 2. bengalensis. Innerhalb von Rattus bilden die folgenden Arten 
aufgrund des ähnlichen Karyotyps eine engere Gruppe (Tab. 3): R. rattus, R. norvegicus, 
R. exulans, R. argentiventer und R. tiomanicus. Nach dem Fehlen oder Auftreten von 
Papillarleisten könnten hier vielleicht R. rattus, R. tiomanicus und R. exulans auf der einen 


Tabelle 3 


Einige Merkmale innerhalb der Gattung Rattus 


Art Sohlenballen Zitzenpaare 


. rattus mit Lamellen 
. tIomanicus mit Lamellen 
. argentiventer glatt 


. exulans mit Lamellen 
. norvegicus glatt 
. berdmorei glatt 
. villosissimus mit Lamellen 
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Seite und R. argentiventer und R. norvegicus auf der anderen Seite enger zusammengefaßt 
werden. Allerdings kann die enge Beziehung nur für eine Gruppe, die mit synapomorpher 
Ausprägung des Merkmals, gelten. Leider ist kaum zu beurteilen, welcher Zustand 
apomorph ist. Zytotaxonomisch stärker isoliert sind die Arten R. berdmorei und R. 
villosissimus. Besonders die Daten für villosissimus sind widersprüchlich. Der Karyotyp 
weicht besonders stark ab. Dafür tragen die Sohlenballen Papillarleisten, wie sie sonst nur 
bei Arten der engeren R. rattus-Gruppe vorkommen. 


Proteinvergleich 


Von den 13 untersuchten Proteinen waren 2, G-6PD und Glu-DH, monomorph. Die 
elektrophoretischen Unterschiede der 11 verbleibenden, polymorphen Proteine sind ın 
Tab. 4 in Form der Allelfrequenzen der entsprechenden Genloci aufgeführt. Die sich 
ergebenden Abstandsmaße zwischen allen betrachteten Taxa finden sich in Tab. 5. Das 
daraus resultierende Dendrogramm zeigt Abb. 4. 

Das Dendrogramm stimmt mit den Erwartungen aufgrund des morphologischen und 
zytotaxonischen Vergleichs in folgenden Punkten überein: 

1. Die Kerngruppe von Rattus (rattus, tiomanicus, exulans, norvegicus, argentiventer) 
bildet eine enger verwandte Gruppe. 2. Die drei Arten der Gattung Bandicota bilden eine 
Gruppe. 3. Maxomys surifer ıst von Rattus weiter entfernt als Bandicota. 

Im Widerspruch zu den Erwartungen stehen die folgenden Beziehungen: 

1. Rattus villosissimus ist besonders eigenständig und von Rattus im engeren Sinn weiter 
entfernt als selbst Maxomys surifer. Dieser Befund spricht dafür, daß diejenigen morpholo- 
gischen Merkmalsausprägungen bei R. villosissimus, die für einen engen Anschluß an die 
Kerngruppe von Rattus sprechen, plesiomorphe Ausprägung besitzen. Dies würde für die 
Gaumenfalten, die Alveolenmuster und die Papillarleisten der Sohlenballen gelten. 2. 
Innerhalb von Bandicota stehen sich bengalensis und savılei etwas näher. 3. Innerhalb der 
engeren Rattus-Gruppe fällt R. berdmorei nicht besonders heraus, wie man eigentlich 
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Tabelle 4 


Allele der innerhalb der untersuchten Tiere polymorphen Proteine in den verschiedenen Taxa 


[em 
®) 


Arten Transferrin a-GPD 


. rattus (42) 

. rattws (38) 
argentiventer 
tiomanicus 
exulans 
norvegicus 
berdmorei 

. villosissimus 
indica 
bengalensis 
. savılei 

. surifer 


(0,13), g (0,79), h (0,08) b (0,92), c (0,04), d (0,04) 
(0,93), ı (0,07) b 
(0,80), h (0,20) : (0,10), b (0,90) 


a (0,02), b (0,98) 


(0,50), i (0,50) a (0,75), b (0,25) 
(0,93), b (0,07) 
(0,25), b (0,25), e (0,50) 

a (0,13), b (0,87) 


PP DT» pp pm» m 


Ü Du du iu Du Du Do Du do ir du Do 
oe eawootraanmon 


Arten 6-PGD Albumin IPO 


= 
® 
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. rattus (42) 
. rattus (38) 
tiomanicus 
argentiventer 


b (0,92), d (0,04), e (0,04) d 
b (0,94), d (0,06) d 


exulans 
norvegicus 
berdmorei 

. vullosissimus 
indica 

. bengalensis 


(0,81), d (0,19) 


a (0,64), c (0,36) 
a (0,25), c (0,75) (0,25), 
d (0,75) 
c 


b 


Arten MDH (NAD) MDH (NADP) 


savılei 
. surifer 


R 
R 
R. 
RR. 
R. 
R. 
R. 
R 
B. 
B 
B. 
A 
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. rattus (42) 

. rattus (38) 

. Homanıcus 
argentiventer 
exulans 
norvegicus 
berdmorei 
villosissimus 
indica 
bengalensis 
. savılei 

M. surifer 


(0,04), c (0,96) b (0,08), c (0,92) 


(0,25), c (0,75) 


(0,07), b (0,93) 


Do Du Bi Do Bü It Du Du Du Du Ro 
cecIioooemm 


a (0,62), b (0,38) 
d (0,38), e (0,62) 


ETerrnleokeileiieiig) Toller t® 
BEAT DERERATO 


Allelfrequenz in () nur dann, wenn innerhalb desselben Taxons mehrere Allele auftraten. R. rattus 
wurde in die beiden Chromosomentypen mit 38 und 42 Chromosomen aufgetrennt. Umfang des 
Materials wie in Tab. 1 angegeben. 


erwarten sollte. 4. Die nach der Verteilung der Papillarleistenmuster zu fordernden 
Beziehungen werden nicht reproduziert. 5. Die beiden R. rattus-Gruppen mit unterschied- 
lichem Karyotyp sollten ähnlicher sein als jede von ihnen mit R. tiomanicus. Für Wider- 
spruch 3 ist nicht abzuschätzen, ob dem morphologischen oder elektrophoretischen 
Befund der Vorzug zu geben ist. Die Widersprüche 3 bis 5 dürften auf Zufälligkeiten als 
Folge der begrenzten Anzahl untersuchter Individuen und Proteine zurückzuführen sein. 

Akzeptieren wir die übereinstimmenden Teile der Dendrogramme, so können wir für 
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Tabelle 5 


Genetische Abstände zwischen den untersuchten Taxa, berechnet aufgrund der Allelfrequenzen, 
der Tabelle 4 nach Rogers (1972) 


R.rattus R.rattus R.argenti R.tio- R.nor- M. R.villo- R. berd- B. B.benga- B. 


(42) (38) venter manicus vegicus surifer sissimus morei indica lensis savılei 


.exulans 0,243 0,234 0,237 0,232 0,167 0,523 0,661 0,232 0,380 0,423 0,364 
. rattus (42)! 0,081 0,178 0,090 0,317 0,518 0,695 0,264 0,520 0,495 0,411 
. rattus (38)? 0,166 0,079 0,315 0,601 0,733 0,252 0,516 0,493 0,419 
. argentiventer 0,110 0,307 0,593 0,694 0,271 0,524 0,487 0,452 
. Homanicus 0,322 0,606 0,740 0,250 0,521 0,499 0,424 
. NOrVEgIchs 0,600 0,618 0,322 0,448 0,569 0,493 
M. surıfer 0,714: 0,583: - 0,591:705772.0;513 
R. villosissimus 0,585 0,733 0,478 0,546 
R. berdmorei 0,487 0,340 0,344 
B. indica 0,449 0,407 
B. bengalensis 0,339 


! Hausratten mit 42 Chromosomen. — ? Hausratten mit 38 Chromosomen 


. Villosissimus 
. surifer 
indica 
savilei 
. bengalensis 
. exulans 
norvegicus 
berdmorei 
. argentiventer 
. rattus (42 Chromosomen) 
. rattus (38 Chromosomen) 
. ttiomanicus 
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Abb. 4. Dendrogramm für die untersuchten Muriden-Taxa, berechnet aus den Abstandsmaßen der 
Tabelle 5 nach der UPGMA-Methode von SnEATH und Sokar (1973) 


eine Anzahl von Proteinen den wahrscheinlich plesiomorphen Zustand innerhalb der 
Gruppe verglichener Arten bestimmen. Dies wäre: für LDH, Allel a, für LDH, b, für Alc, 
für IPO b, IDH, c, GOT c und MDH (NAD) c. Bei MDH (NADP) wäre es denkbar, daß 
zwei Allele, a und b, plesiomorph sind. Daraus lassen sich auch einige Synapomorphien 
ableiten: So ist die engere Rattus-Gruppe durch Synapomorphie des Allels d von LDH, 
zusammengefaßt, und entgegen dem Dendrogramm wird hier auch erwartungsgemäß R. 
berdmorei ausgeschlossen. Ebenso besitzen die Arten Rattus rattus, R. argentiventer und 
R. tiomanicus als Synapomorphie das Allel d von Al. Synapomorph für die Bandicota- 
Arten wäre das Allel c von 6-PGD. Maxomys surifer zeigt Autapomorphien in 4 oder 5 
Allelen, R. villosissimus in deren 6, R. berdmorei in einem Allel. Schließlich könnte auch 
Allel b von 6-PGD als synapomorph für eine engere Rattus-Gruppe angesehen werden, die 
in diesem Fall auch R. berdmorei einschließen würde. 
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Diskussion 


Betrachten wir nochmals das als wahrscheinlich erkannte Phylogenieschema und versu- 
chen wir, mit seiner Hilfe plesiomorphe und apomorphe Merkmalszustände bezüglich der 
Morphologie und des Karyotyps zu erkennen. 

Für den Karyotyp ist bei zwei verglichenen Taxa zu erwarten, daß die Unterschiede 
jeweils apo- und plesiomorphe Elemente enthalten. Außerdem ist die Wahrscheinlichkeit 
für höhere plesiomorphe Anteile um so größer, je größer die Verbreitung des betreffenden 
Merkmals unter den Arten eines Taxons ist. Dies besagt, daß die für Rattus s. str. und 
Bandicota gemeinsamen, z.B. von M. surifer unterscheidenden Strukturelemente des 
Karyotyps wahrscheinlich zu einem höheren Anteil plesiomorph sind als die entsprechen- 
den Zustände bei surifer. Hier ist also für größere Gruppen mehr Symplesiomorphie zu 
erwarten. 

Ob der Mus- oder Rattus-Typ der Alveolenmuster in unserem Fall ursprünglicher ist, 
läßt sich schwer entscheiden. Manches spricht dafür, daß aus dem Rattus-Typ durch 
Wurzelverschmelzung mehrfach parallel der Mus-Typ entstanden ist. Es würde sich damit 
um eine Autapomorphie von Maxomys handeln, die für die Aufgliederung unserer Arten 
ohne Bedeutung wäre. 

Papillarleisten der Sohlenballen sind bei den Muriden bisher nur in der Gattung Rattus 
bekannt. Auf der anderen Seite stellen sie ein bei Säugetieren verbreitetes Merkmal dar und 
kommen zum Beispiel auch bei Opossum und Halbaffen vor. Die Verteilung innerhalb der 
betrachteten Taxa spricht dafür, daß hier der Übergang vom einen zum anderen Zustand - 
in welcher Richtung auch immer - parallel mehr als einmal erfolgt ist. 

Dagegen scheinen die für Rattus und nahe Verwandte typischen, geknickten Gaumen- 
falten ein synapomorphes Merkmal dieser Gruppe zu sein. Sein Vorkommen bei Rattus 
villosissimus wäre mithin ein wichtiges Argument dafür, daß diese Art Rattus näher steht 
als Maxomys surifer. Als Endergebnis ist folgendes Schema am ehesten zu vertreten: 


R.rattus R.norvegicus R. berdmorei Bandicota indica R. villos. Maxomys surifer 
R.tiomanicus R. exulans B. bengalensis 
R. argentiventer B. savılei 


E.. 


RE 
Pose Bene Anarı Die 
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Die Zusammenfassung von R. norvegicus und R. exulans soll dabei nicht bedeuten, daß 
beide besonders eng verwandt sind, sondern nur, daß sie ähnliche Abstände zur engsten 
Gruppe rattus-tiomanicus-argentiventer haben. 


Zusammenfassung 


Untersucht wurden die Beziehungen zwischen 12 Taxa von Muriden aus der Verwandtschaft der 

Hausratte (Rattus rattus - s. Tab. 1) aufgrund der Verteilung bestimmter morphologischer Merkmale 

und elektrophoretisch demonstrierbarer Proteinunterschiede. Beide Wege ergeben ähnliche Folge- 

rungen: 

1. Die Ausgliederung von M. surifer aus der Gattung Rattus ist zwingend, wenn Bandicota als 
besonderes Genus anerkannt wird. 
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. Die Gattung Bandicota ist richtig abgegrenzt und in Arten aufgegliedert. 

. In folgender Reihe nimmt der Grad der Verwandtschaft zu Rattus rattus ab: R. tiomanicus, R. 
argentiventer, R. exulans oder R. norvegicus, R. berdmorei, Bandicota, Maxomys surifer. Wider- | 
sprüchlich sind die Befunde zu R. villosissimus aus Australien. Elektrophoretisch ist die Art 
gegenüber typischen Rattus stärker isoliert als alle anderen verglichenen Arten. Nach der Morpho- 
logie würde man allenfalls eine Distanz ähnlich der von Bandicota vermuten. 


m 
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Abstract 


Jaculus jaculus vocator, Rattus n. norvegicus, Gerbillus nanus arabium, and Meriones c. crassus are 
recorded for the first time from the State of Qatar. A checklist of the mammals of the State is provided. 


Introduction 


Qatar is a peninsula located about midway on the western coast of the Arabian Gulf. It ıs 
bordered by the kingdom of Saudi Arabia to the south, the United Arab Emirates (U.A.E.) 
to the southeast and the island state of Bahrain to the west. The State of Qatar covers 
11437 km? including more than ten islands. The north-south axis is about 180 km and the 
east-west axis at its widest point is about 85 km. The land is generally flat except for some 
low hills and higher ground mainly in the west. The highest elevation ın the country is 
located in the southern part which is about 105 m. The southeastern area is mostly arıd 
with stretches of salty sand flats relieved by sand dunes. Qatar’s climate is tropical and 
conspicuously hot during the summer and moderate to worm during the winter with high 
percentage of humidity most of the year. Mean monthly temperature for 17 years in Doha 
ranges between 17.1.-24.5°C and the annual rainfall averaging (for six years) between 
57-90 mm fallıng mostly in a few short cloudbursts in the winter (BATAnouny 1981). 

Hardly any mammalıan investigation has been carried out in the State of Qatar, and the 
wild mammals inhabiting the Qatar peninsula are virtually unknown. Only three species of 
mammals have been recorded previously from this State: A hedgehog, a bat and a cat. 
Furthermore, a rat, the Fat Jırd Psammomys obesus dianae Morrison-Scott, 1939 was 
collected from Qatar but the locality was misplaced ın Saudi Arabia (see comments under 
Checklist). 

Mammals are scarce in Qatar. This is due mainly to the soil type, sparse desert 
vegetation and low level of precepitation. During three trips of one week each in March 
1979, February 1980 and 1982 only seven specimens of four species of rodents were 
obtained. These specimens represent first records of these rodent species for the State of 
Qatar. Other species of mammals are expected to be present in the State especially in the 
southern part near the Saudi/U.A.E. border. Dominant plants in the trapping localities 
were Ziziphus nummularia and Acacıa tortilis. 
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Family Dipodidae 
Jaculus jaculus vocator Thomas, 1921 - Lesser Jerboa 


1921. Jaculus loftusi vocator Thomas, Ann. Mag. Nat. Hist., 8: 441. Type locality: Sohar, Oman. 


Material: One road-killed specimen, skin only, sex?, collected on 19 February 1980 at 40 km (by 
road) southwest of Doha, IAN 783. 


Remarks 


The collection of the lesser jerboa from southwest of Doha is not surprising as the species ıs 
known from several nearby localities in Saudi Arabia as well as Bahrain and the U.A.F. 
(HarRısoN 1972). In addition to the specimen collected, I was informed by local people 
that the jerboa is common in the southern desert region of the Qatar peninsula near the 


Saudı/U.A.E. border. 


Family Muridae 
Rattus norvegicus norvegicus (Berkenhout, 1769) - Norway Rat 


1769. Mus norvegicns Berkenhout, Outlines N. H. Gt. Britain and Ireland, 1: 5. Type locality: Great 
Britain. 


Material: One skull and skeleton of an adult female obtained on 11 February 1982 at 10 km north 
of Doha, TAN 869. 

Measurements: Cranial measurements, in mm; of IAN 869 are: greatest length 48.6, condy- 
lobasal length 46.9, zygomatic breadth 23.6, breadth of braincase 17.1, interorbital constriction 6.8, 
maxillary toothrow 7.8, mandibular toothrow 7.5, condylar length of mandible 25.7. 


Remarks 


The closest record of R. norvegicus in the Arabian peninsula to Doha is that from Bahrain 
(HARRISON 1972). It was also recorded recently from Dammam and Hofuf in eastern Saudi 
Arabia (BÜTTIKER and HARRISON 1982). However, in spite of being common in ports, this 
rat has not been recorded elsewhere in the western coast of the Arabian Gulf nor from 
Oman although a fair amount of collecting activities has been done in these areas 
(HarRısoN 1972, 1977). 

This rat is quite abundant in Doha and was encountered at night almost everywhere in 
the streets and around garbage piles in the city. A number of road killed specimens were 
seen in Doha and on the highways in the outskirts of the city. 


Family Cricetidae 
Gerbillus nanus arabium (Thomas, 1918) -— Arabian Gerbil 


1918. Dipodillus arabium Thomas, Ann. Mag. Nat. Hist., 2:61. Type locality: Tebuk, North-western 
(Saudi) Arabia. 


Material: Three specimens. A young adult male (skull and skin) collected at 38 km (by road) north 
of Doha on 20 February 1980, TAN 786; an adult male (skull and skin) collected at 31 km (by road) 
southwest of Doha on 17 March 1979, TAN 744; a young adult male (skull and skin) collected at 35 km 
(by road) southwest of Doha on 19 February 1980, TAN 784. 

Measurements: External and cranıal measurements, in mm, of IAN 786, 744 and 784 are 
respectively: total length 193, 212, 210; tail length 110, 125, 123; hind foot length 25, 26, 25; ear length 
13, 14, 13; head and body length 83, 87, 87; greatest length of skull 27.8, 29.1, 26.5; condylobasal 
length 24.7, 25.6, 23.1; zygomatic breadth 14.8, 14.7, 14.2; breadth of braincase 14.8, 14.9, 14.4; 
interorbital breadth 4.5, 4.5, 4.3; maxillary toothrow 4.0, 3.9, 3.7; mandibular toothrow 3.6, 3.5, 3.5; 
condylar length of mandiable 13.0, 14.0, 12.0. 
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Remarks 


G. nanus is widely spread in the Arabian peninsula. It is known from Kuwait, Saudi 
Arabia, U. A. E., Oman, South Yemen (Harrıson 1972) and North Yemen (BAHMANYAR 
and Lay 1975). However, it has not been recorded from Qatar. The closest record of G. n. 
arabium in the mainland to those in Qatar is that from Hofuf (BÜTTIKER and HARRISON 
1982). 

All three specimens from Qatar have the antero-superior rim of the external auditory 
meatus inflated and the bodies of the malleus and incus are not concealed. Also, the 
tyympanic bullae of both IAN 786 and 784 are projecting beyond the supraoccipital. 
However, in IAN 744 the tympanic bullae do not project beyond the supraoccipital and 
this renders this specimen to be closer to G. mesopotamiae Harrison, 1972. 


Meriones crassus crassus Sundevall, 1842 - Sundevall’s Jird 
1842. Meriones crassus Sundevall, K. svenska Vetensk.-Akad. Handl., 233. Type localıty: Fons Moses 
(Aın Musa), Sinai, Egypt. 


Material: Two specimens. One road killed adult, skull broken, sex?, collected on 19 February 1980 
at 50 km (by road) southwest of Doha, TAN 782. The other specimen is a juvenile male collected on 
the same day at 35 km (by road) southwest of Doha, IAN 785. 


Remarks 


M. crassus ıs widely distributed in the Arabian peninsula and it is known to occur in 
Kuwait, Saudi Arabia, the U.A.E. and Oman (Harrıson 1972). It has been also reported 
from Bahrain (GALLAGHER and HARRISON 1975). The closest record of this jird in the 
mainland to the Qatar peninsula is that from Hofuf first reported by CHEESEMAN and 
Hınton (1924) as a new species (M. ismahelis). The Sundevall’s Jird seems to be well 
established in Qatar. An adult was observed for about half an hour late in the afternoon on 
20 February 1980 scurrying between bushes at 38 km (by road) north of Doha. An effort to 
trap the animal failed. 


Checklist of the mammals of Qatar 


This a tentative list of the mammals of the State of Qatar. Other species, expecially bats and 
rodents, are most likely to be added to this list as more collecting is done in this country. 
ORDER INSECTIVORA 

Family Erinaceidae 

Paraechinus aethiopicns pectoralis Heuglin, 1861 


Several specimens of the Ethiopian Hedgehog were collected from EI-Wabarah, 40 km 
W of Doha, and from other unspecified localities in Qatar (MADKOUR 1982). 


ORDER CHIROPTERA 
Family Hipposideridae 
Asellia tridens tridens (E. Geoffroy, 1813) 


The Trident Leaf-nosed bat was recorded from the vicinity of Doha where seven 
specimens (68d, 1?) were collected on 23 April and in May 1963 (HARRISON 1964). 


ORDER CARNIVORA 
Family Canidae 
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Vulpes vulpes arabica Thomas, 1902 

Although the Arabian Red Fox has not been collected from the State, is has been seen by 
local people and reported to me from the southern part near the Saudi border. The Red fox 
is widespread in Saudi Arabia. 


Family Hyaenidae 


Hyaena hyaena (Linnaeus, 1758) 

Tracks of the Striped Hyaena were reported by CHEESMAN (1926) from near Jebel 
Skhul, near Dohat as Salwa in eastern Saudi Arabia near the Qatar border. It ıs most likely 
that the hyaena will be recorded in the southern part of the State. 


Family Felidae 


Felis margarita harrısoni Hemmer, Grubb and Groves, 1976 

An adult male of this rare Sand Cat was obtained in the desert of Qatar near the border 
of Abu Dhabi, U.A.E. which died in capitivity on 28 February 1970 (Harrıson 1972), 
ORDER LAGOMORPHA 
Family Leporidae 
Lepus capensis cheesmanı Thomas, 1921 

This race of the Arabian Hare was described from Dohat as Salwa in eastern Saudi 


Arabia near the southern border of Qatar. Although ıt has not been collected, I was 
informed that it is present in the northeastern and southern parts of the State. 


ORDER RODENTIA 
The first four species are reported in this paper. 


Family Dipodidae 
Jaculus jaculus vocator Thomas, 1921 


Family Muridae 


Rattus norvegicus norvegicus (Berkenhout, 1769) 


Family Cricetidae 


Gerbillus nanus arabium (Thomas, 1918) 
Meriones crassus crassus Sundevall, 1842 
Psammomys obesus dianae Morrison-Scott, 1939 

An adult female Fat Jırd ıs in the British Museum (Nat. Hist). collection No. 47.533 
collected on 27 January 1943 from 24° 30'N - 51° OO’E. This locality was placed by 
Harrıson (1972) in Saudi Arabia. Careful plotting of the localıty places it within the 
present boundaries of the State of Qatar, about 20 km ESE of Salwa, the border town 
between Saudi Arabia and Qatar. 


Zusammenfassung 
Erstnachweis von Nagetieren in Katar (Mammalia: Rodentia) mit einer Checkliste 
der Säuger dieses Staates 


Jaculus jaculus vocator, Rattus n. norvegicus, Gerbillus nanns arabium und Meriones c. crassus werden 
erstmal für das Staatsgebiet von Katar belegt. Eine Liste der Säugetiere Katars ist zusammengestellt. 
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Abstract 


Seed yields of Scots pine (Pinus sylvestris) and Norway spruce (Picea abies) and populations of the red 
squirrel (Sciurus vulgaris) and pine marten (Martes martes) were studied under subarctic conditions in 
Finnish Forest Lapland in the winters of 1972/73-1980/81. Squirrels occurred in the area throughout, 
even though the quality and quantity of the seed yields of these conifers varıed considerably from 
winter to winter, being especially poor in that of 1977/78. The “minimum maintenance diet” of the 
squirrel contained 10-12 % crude protein and 16-17 % crude fat. A good pine seed yield in the winter 
of 1972/73 and a very good spruce seed yield during the following summer and winter resulted in an 
increase in the squirrel population, which had then decreased by the next winter. This crash was not 
followed by any decrease ın the local pine marten population, which was fairly stable throughout the 
period studied, being a generalist ın its food intake. It is possible that the pine martens deepened the 
low in the squirrel population, but this is very difficult to show in figures. Only one kill of a squirrel 
per 670 km of pine marten track was recorded (over a total distance of 6700 km). 


Introduction 


The Scots pine (Pinus sylvestris) and Norway spruce (Picea abies) do not produce good 
seed yields near their northern limits every year (NUMMINEn 1982; PULLIAINEN and 
LAJUNEN 1984), and this may be reflected in the state of the local red squirrel populations 
(Sciurus vulgaris), since such seeds are known to constitute the chief food of these 
mammals (RajJara and LamPIo 1963; PULLIAINEN 1973; WILTAFSKY 1978). It has also been 
suggested that red squirrels may play an important, perhaps even decisive role in the 
nutrition of pine martens (Martes martes) (review in DanıLov and TUMANOV 1976). 
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The present author has been studying the seed production of pine and spruce in relation 
to populations of the red squirrel and pine marten under subarctic conditions since late 
winter 1973. The purpose of this paper is to present the records obtained up to the winter 
of 1980/81. 


Material and methods 


The work was carried out in the Värriötunturi fell area of eastern Finnish Forest Lapland (67° 44’N, 
29° 37'E). The area lies 266-475 m above sea level. The fell, with almost treeless summits and a 
mountain birch forest zone, is surrounded by old pine and spruce forests, mixed forests, mires, rather 
deep ravines and river valleys. 

The numbers of squirrel and pine marten tracks crossing an observation line 5970 m long (running 
E-W) were recorded once a week during the snowy season of the year in the winters of 1972/73-1980/ 
81. Indices representing the abundance of these populations were calculated per 24 observation times 
(per winter) and 100 m of observation line. 

Fifty pines and fifty spruces were marked in a hilly terrain located about one km north of the 
eastern end of the observation line. All cones were collected from these each March before the spruce 
had dropped its seeds, and then stored in plastic bags at — 25 °C. Natural predation on these seeds is 
relatively low in this area, the squirrels, for instance, mainly occurring at lower altitudes (see 
PuLLıaınEn 1973). The small amount of predation that does occur, however, introduces a minor 
source of error into the results obtained. 

The seeds were extracted from these cones at + 45 °C under laboratory conditions. Each seed was 
individually cleaned of wıngs and other extraneous material. The number of seeds produced by each 
tree per year was counted. Chemical analyses were performed in the laboratories of Viljavuuspalvelu 
Oy and the Department of Chemistry of the University of Oulu (for methods, see PULLIAINEN and 
LAJUNEN 1984). 

These data enabled the amount of crude (seed) protein and crude (seed) fat produced by the 
marked trees to be calculated. It should be noted in this connection that the crude fat component 
(ether extract) may contain the secondary compounds in addition to real fats, and is therefore used 
here as a rough indicator of energy investment in seeds. 


Results 


The main results obtained are as follows: 

1. There were only an average of 18 seeds per spruce during the first winter (1972/73), 
but 792 seeds per pine. The protein and fat values were high for the latter species (Table). 
The number of squirrel tracks indicated a low population level for this species (Table). 

Seed production was just the opposite during the second winter, there being an average 
of only 13 seeds per pine, but as many as 7658 seeds per spruce. There was thus a large 


Numbers of squirrel and pine marten tracks observed crossing the 6-km observation line in the 

Värriötunturi fell area, E Finnish Forest Lapland, (calculated per 24 observation times per winter 

per 100 m of line), and the amounts of crude seed protein and crude seed fat (mg per tree, on 
average) produced by spruces and pines in the winters of 1972/73-1980/81 


(for details, see text) 


Winters 
1972/73 1973/74 1974/75 1975/76 1976/77 1977/78 1978/79 1979/80 1980/81 


Squirrel tracks 21 580 41 63 


Marten tracks 19 43 35 15 
Spruce: seed protein * 3037 8 245 
seed fat * 5780 8 396 

Pine: seed protein 670 2 239 154 
seed fat 661 * 230 157 


* 00 little seed matter for analysıs. 
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supply of spruce seed protein and fat available for the squirrels, and a clear peak for squirrel 
tracks was recorded on the observation line (Table). 

2. After this very good seed yield, the spruce did not produce any seeds during the 
following two years and only moderate or poor yıelds in the next four (238, 413, 165 and 
91 seeds per tree on average respectively). The amounts of spruce seed protein and fat 
available were similarly low during this period (Table). The yield was better in late winter 
1981 (916 seeds per tree on average). 

The numbers of squirrel tracks recorded on the observation line indicate that the 
population crashed during and/or after the winter of 1973/74 and remained low to the end 
of the study period, although there was always a pine seed yield of varying proportions 
available (955, 989, 625, 81, 775, 442 and 233 seeds on average per tree ın 1975-81; for 
quality variation, see Table). 

The winter of 1977/78 is especially interesting from the standpoint of the squirrel 
population, since there was little seed protein available from either the pines or the spruces 
(Table), the spruce seed containing 11.6 % crude protein and 16.6 % crude fat. 

3. The numbers of pine marten tracks on the observation line appeared to vary very little 
from winter to winter (Table). The crash in the local squirrel population did not lead to a 
crash or a disappearance of the local pine marten population. Trackings of pine martens 
(6700 km) carried out in the area ın the winters of 1976/77-1980/81 revealed that only one 
kill of a squirrel per 670 km of pine marten track was recorded. 

4. The smallest numbers of squirrel tracks are usually recorded in midwinter, which 
reflects a tendency to save energy and optimize heat economy (PULLIAINEN 1973). In the 
winter of 1973/74, when there were a large number of squirrels in the area, this activity 
pattern was not recorded (see Fig.). 


AN 


3.50- Discussion 
Studies carried out in the present area (Pur- 
3.00) LIAINEN 1973, 1981a) have shown that both the 
red squirrel and the pine marten prefer spruce and 
spruce-dominated mixed forests as their habitats. 
| Thus they are really sympatric. If there were a 
close predator-prey relationship between them, 
a the populations of the former should follow those 


of the latter in abundance. The present data 
(Table) do not give any evidence of this. KEITH et 
os al. (1977) show that in the Iynx-hare relationship 
predation by the former may deepen the cyclic 
low of the latter (see also Finerty 1980), and this 

Lo10 


1.00" may also be the case in the present marten-squirrel 
relationship, since the martens did sometimes kill 
squirrels even when the population of the latter 

0.50- 1005 


was very sparse. It is very difficult to show this in 
figures, however. 

The size of the local squirrel population de- 
pends on birth-rate and mortality together with 
the immigration and emigration rates. It is known 
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The numbers of squirrel tracks recorded 


crossing 100 m of the observation line (4 

recordings per month, solid line, scale B) 

in the winters of 1974/75-1981/82 and 

those recorded in the winter of 1973/74 
(spotted line, scale A) 


that a female red squirrel may have two or three 
litters per year when food is plentiful (TITTENsOR 
1975; for factors contributing to reproduction, see 
GILMORE and Cook 1981). On the other hand, 
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winter mortality may be very high under adverse conditions (LAMPIO 1967). Squirrels may 
also migrate out of an area (LamPIo 1957). The tendency shown by the northern squirrels 
to optimize their heat economy in midwinter (see PuULLIAINEN 1973) indicates that 
wintertime may be critical in the life-cycle of this species under the hostile conditions 
prevailing ın the north. Further evidence of this was obtained during the winter of 1973/74, 
when the squirrels were unable to employ their heat saving behaviour pattern because of 
the size of the population (Fig.). Another explanation may be that it was not necessary 
when plenty of food was available. At any rate, the population had diminished drastically 
by the following winter (Table). 

It might be thought that an optimal situation for reproduction in the squirrel would 
involve an abundant conifer seed yield in winter (so that the squirrels are in good physical 
condition ın the spring) followed by a good new yield of spruce seed in summer (on which 
to raise the new squirrel generation). In the winter of 1972/73 there was a high yield of 
good-quality pine seed available followed by an extremely plentiful good-quality yield of 
spruce seed the next summer (Table), a situation which did not occur again during the 
study period, and which offered chanches for good breeding results in summer 1973. The 
good yield of spruce seed enabled the population to survive during the following winter 
fairly well (Table), although exceptional behaviour from the standpoint of heat economy 
was recorded (Fig.), and it thus seems (Table) that an abundant yield of good-quality 
spruce seed in summer is a prerequisite for good breeding results in the red squirrel in the 
north. Pine seed alone is not enough (see Table). 

One interesting point in the present data ıs that squirrels did occur in the area every 
winter, although in low numbers, even when the conifer seeds offered them a very poor 
nutritional base (Table). Conifer seeds may be replaced by the buds of these trees, and 
partly also by fungi, in the diet of red squirrels (see RaJaLa and Lamrıo 1963). The 
“minimum maintenance diet” of squirrels seems to contain 10-12 % crude protein and 
16-17 % crude fat (PuLLIAINEN 1973; the present data). It is worth remembering here that 
Pine Grosbeaks (Pinicola enucleator) live in the present area for weeks in late winter solely 
on spruce buds, which contain 12 % crude protein and 11 % crude fat (PULLIAINEN 1974). 
The pine needle diet of the Capercaillie (Tetrao urogallus) contains only 7 % crude protein 
(PuLLiaınen 1970, 1979), presumably since a large-sızed animal with a long caeca can 
probably better utilize plant matter. 

The data published in the Table show that spruce seed and pine seed are similar in the 
amounts of crude protein and crude fat they offer to anımals feeding on them (Table). This 
may be of importance for the nutrition received by these animals. 

It is also possible that the few tracks of squirrels recorded on the observation line in the 
winters of 1976/77 and 1977/78 had been left by individuals which had migrated into the 
area from other districts (squirrels may cover long-distances during their wanderings, see 
Lamrıo 1957, VuoLANTO 1972). The seed yield of a particular conifer species is usually 
fairly consistent over a large area, however (see NUMMINEN 1982), so that the nutritional 
considerations mentioned here are still relevant even though the squirrels may have 
wandered hundreds of kilometres to reach the area. 

The local pine marten population appeared to be rather stable during the period studied 
(Table). The trackings carried out here showed that the home ranges of two or more 
individuals may overlap and that their ranges can vary greatly (between 3 and 82 km’ in the 
cases studied so far; PuLLIAINEN 1981b, 1983a). Thus the varıation recorded in the number 
of crossings of the observation line may be solely due to variations in the location of 
individual home ranges. 

This kind of rather stable population may be possible for an anımal species under 
unpredictable northerly conditions if it is a generalist in its food biology and if there are 
recources to replace the food items that are lacking. The pine marten is a generalist which 
eats small rodents if available, but will feed on a variety of items in their absence, ranging 
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from berries and mushrooms to birds, mammals and various kinds of carcasses (PuL- 
LIAINEN 1981a, 1983b). Carcasses of semi-domestic reindeer (Rangifer tarandus tarandus) 
appear to be especially important in this respect. 

ERLINGE et al. (1983) have recently shown in Southern Sweden that “a marked decrease 
in rodent numbers from autumn to spring equalled the numbers eaten by predators (mainly 
generalists) in the same period” and that “predation was the primary cause of non-cyclicity 
in the examined rodent populations’”, but this is evidently not the case in Northern 
Sweden, even though OksAnEN and OKSANEN (1981) and OKSANEN (1982) assume (on the 
basıs of the observations which they record) that small mustelids (small rodent specialists) 
must have a strong impact upon small rodent populations in lush biotopes in northern 
Fennoscandıa. The present data show that a medium-sized mustelid population in northern 
Fennoscandia, that of the pine marten, had no strong impact on the local squirrel 
population (Table). Other data suggest that local predator populations did not cause any 
appreciable decrease in the small rodent population during the course of the winter 
(PuULLIAINEN 1983b). 
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Zusammenfassung 


Das Beutesystem Samen - Eichhörnchen — Marder unter subarktischen Verhaltnissen 


Die Samenerträge der Kiefer (Pinus sylvestris) und der Fichte (Picea abies) sowie die Bestände von 
Eichhörnchen (Sciurus vulgaris) und Marder (Martes martes) wurden im finnischen Wald-Lappland 
mit subarktischen Verhältnissen in den Wintern 1972/73-1980/81 untersucht. Eichhörnchen kamen in 
diesem Gebiet während des ganzen Untersuchungszeitraumes vor, obwohl die Quantität und Qualität 
der Samenerträge von Nadelbäumen je nach Winter stark variierten. Im Winter 1977/78 waren sie 
besonders schlecht. Die minimale lebenserhaltende Nahrung von Eichhörnchen enthielt 10-12 % 
Rohprotein und 16-17 % Rohfett. Der gute Samenertrag der Kiefer im Winter 1972/73 und der sehr 
gute Samenertrag der Fichte im nachfolgenden Sommer und Winter bewirkten einen starken Zuwachs 
im lokalen Eichhörnchenbestand, der sich mit dem nahenden Winter wiederum verminderte. Diesem 
Zusammenbruch des Eichhörnchenbestandes folgte keine Verkleinerung des lokalen Marderbestan- 
des, der während des Untersuchungszeitraumes im großen und ganzen auf gleichem Niveau blieb, 
bedingt auch dadurch, daß der Marder in seinem Nahrungsanspruch ein sogenannter Allesfresser ist. 
Es ist möglich, daß die Marder den ohnehin kleinen Eichhörnchenbestand weiter verringerten, was 
aber zahlenmäßig schwer zu beweisen ist. Die Marder töteten im Schnitt ein Eichhörnchen auf 670 
gewanderten Kilometern (untersucht wurden Fährten von insgesamt 6700 km Länge). 
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BUCHBESPRECHUNGEN 


Frury, B.; Rıepwyr, H.: Angewandte multivariate Statistik. Computergestützte Ana- 
lyse mehrdimensionaler Daten. Stuttgart, New York: Gustav Fischer 1983. 187 S., 
91 Abb., 31 Tab. DM 39,- 


Durch die Verfügbarkeit immer einfacher zu bedienender Programmpakete an Großrechenanlagen 
können komplexe statistische Methoden heute auch ohne umfassende mathematisch-statistische 
Kenntnisse benutzt werden. Diese durchaus positive Entwicklung birgt aber auch die Gefahr, daß 
Methoden wenig sinnvoll angewendet und Ergebnisse fehlerhaft interpretiert werden. Ziel der 
Autoren ist es, durch das vorliegende Buch dem empirisch arbeitenden Studenten, Wissenschaftler 
oder Qualitätsfachmann, der zur Lösung seiner fachspezifischen Fragestellung Methoden der multiva- 
riaten Statistik anwenden möchte, das jahrelange Erlernen der notwendigen mathematischen Grundla- 
gen zu ersparen. An dem allgemein verständlichen Beispiel von Meßwerten einer Anzahl echter und 
falscher Banknoten werden zunächst die wichtigsten Begriffe der univariaten Statistik kurz rekapitu- 
liert. Durch Transformation der numerischen Werte in Chernoff-Gesichter wird dann eine Methode 
zur graphischen Darstellung mehrdimensionaler Daten erläutert. Es folgen Kapitel über mehrfach 
lineare Regression und Linearkombinationen, lineare Diskriminanzanalyse, Identifikationsanalyse, 
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Hauptkomponentenanalyse, Faktorenanalyse und Vergleich von Kovarianzmatrizen. Das Verständnis 
der Aussagen wird unterstützt durch zahlreiche Abbildungen. 

Die Kapitel enthalten didaktisch geschickt aufgebaute Diskussionen, die die Möglichkeit zur 
kompakten Darstellung eines derartig umfassenden Stoffgebietes erheblich erweitert haben. Die 
Mehrzahl der Kapitel enthält zusätzliche Beispiele aus Anthropologie, Biologie, Medizin, Psycholo- 
gie, Soziologie und Fragestellungen der Qualitätskontrolle. Jedes Thema wird abgeschlossen mit 
Empfehlungen für weiterführende Literatur, Lehrbücher und Hinweisen auf Programme. Am Ende 
des Buches werden einige Übungsaufgaben und in einem mathematischen Anhang die wichtigsten 
Aussagen der behandelten Methoden in Matrizenschreibweise gegeben. 

Auf vergleichsweise kleinem Raum bietet dieses Buch die Grundlagen der multivariaten Statistik ın 
übersichtlicher und anschaulicher Form an. Der Leser sollte allerdings vertraut sein mit einfacheren 
mathematischen Begriffen und den wichtigsten Methoden der univariaten Statistik. Man tut gut daran, 
diesen Hinweis der Autoren nicht zu unterschätzen. Bei der Lektüre dieses Buches scheint darüber 
hinaus das Zurateziehen von umfassenden Lehrbüchern unerläßlich. GABRIELE KAMMRADT, Kiel 


EisEnBERG, J. F.; KrEıman, D. G. (eds.): Advances in the Study of Mammalian 
Behavior. Spec. Publ. American Society of Mammalogists No. 7, 1983. 753 pp. US$ 45.-. 
ISBN 0-934612-06-3. 


Im August 1980 traf sich in Front Royal, Virginia, eine kleine internationale Gruppe von Wissen- 
schaftlern zu einem Symposion über neuere Ergebnisse aus der Verhaltensforschung an Säugetieren. ]. 
F. EisEnBERG und DEvrA G. KreEıman haben die 29 Vorträge im vorliegenden Sonderband der ASM 
herausgegeben. Erwartungsgemäß behandeln die Darstellungen insgesamt ein größeres thematisches 
Spektrum. Teilweise sind sie Ergebnisse aus speziellen Verhaltensuntersuchungen an einzelnen Arten 
oder aus vergleichenden an wenigen verwandten Arten, zum anderen Teil handelt es sich um 
allgemeinere, zusammenfassende Übersichtsreferate mit bestimmter Fragestellung. Die Vielfalt des 
Angebots mag, stellvertretend für alle, aus folgenden Überschriften hervorgehen: Bedeutung von 
Hormonen bei der Synchronisation im Reproduktionsverhalten (]J. G. VANDENBERGH), Evolution des 
Säugetiergehirns (H. JERISON), Duftdrüsen und ihre Funktion (D. MÜLLER-SCHWARZE), Struktur und 
Funktion von Haarschöpfen und Mähnen bei afrıkanischen Carnivoren (C. WEMMER/D. E. WILson), 
Mechanismen auditiver Kommunikation (E. GouLp), Verhaltensökologie von Monotremen (T.R. 
GRANT), Sozialsystem von Helogale parvula (J. P. Roop), Funktionelle Bedeutung der Variation in 
der Körpergröße bei Säugetieren (T. H. CLurtron-Brock/P. H. Harvey), Evolution von Sozialstruk- 
turen (H. HENDRICHS). 

Dieser Sonderband stellt eine interessante und sicher auch anregende Informationsquelle dar, die 
jedem Säugetierkundler grundsätzlich empfohlen werden kann. Allerdings gilt einschränkend, daß 
nicht alle Abhandlungen ausschließlich neues Datenmaterial und Gedankengut präsentieren. Einige 
beruhen ım Gegenteil auf älteren Angaben und sind in ähnlicher Form vom selben Autor bereits 
mehrfach niedergelegt, andere bleiben unvollständig, da neuere Studien zur gleichen Problematik an 
weiteren Arten nicht berücksichtigt und aufgenommen wurden. D. Kruska, Kiel 


UÜECKERMANN, E.; Hansen, P.: Das Damwild. Hamburg, Berlin: Paul Parey 1983. 336 S., 
110 Abb., 85 Übersicht. u. Tab. DM 89,- ISBN 3-490-45112-0 


Die Überarbeitung und Neuauflage dieses Bandes aus der bewährten Reihe der Wildmonographien 
des Parey-Verlages ist sehr zu begrüßen. Seit dem Erscheinen der ersten Auflage vor etwa fünfzehn 
Jahren haben sich die Bestände freilebender Damhirsche in der Bundesrepublik Deutschland nahezu 
verdoppelt. Weltweit werden neue und expandierende Bestände eingebürgert. In etwa tausend 
Gehegen in der Bundesrepublik werden Damhirsche als Nutztiere zur Fleischproduktion gezüchtet. 
Das Wissen über die Biologie des Damhirsches, aber auch das allgemeine Interesse an dieser Hirschart 
sind sehr gewachsen. 

Der Band wendet sich vornehmlich an diejenigen Jäger, welche ihre Kenntnisse über den 
Damhirsch vertiefen möchten. Sie erfahren alles Wissenswerte über seine Naturgeschichte, Hege und 
Jagd. Für den Züchter enthält er eine Fülle sehr grundlegender Informationen und nützlicher 
Hinweise. Auch der naturkundlich aufgeschlossene Laie sowie der Zoologe werden ihn mit Gewinn 
lesen. G. HEIDEMANnNn, Kiel 


Tisperı, C. A.: Wild Pigs: Environmental Pest or Economic Resource? Sidney, Oxford, 
New York, Toronto, Paris, Frankfurt: Pergamon Press 1982. 445 pp., 114 figs., 84 tabs. 
DM 80,-. ISBN 0-08-024821-7. 


Zufällige oder von Menschen beabsichtigte und gezielte Ansiedlungen fremder Faunenelemente haben 
allgemein zu unterschiedlichen Auswirkungen auf autochthone Arten geführt. Bekanntes Beispiel für 
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viele negative Folgen liefert seit langem die Einbürgerung placentaler Säugetiere in Australien und 
Neu-Seeland, insbesondere die Verwilderung von Haustieren. Seit ca. 200 Jahren angesiedelte 
verwilderte Hausschweine verursachen besondere Probleme. Diese zusammenfassend darzustellen ist 
ein Anliegen dieses Buches, in welchem der Autor nach 5jährigen Ermittlungsarbeiten einen Situa- 
tionsbericht vorlegt. Regional unterschiedlich stark haben sich in günstigen Habitaten zum Teil sehr 
große Populationen von verwilderten Schweinen entwickelt. Schätzungen des Gesamtbestandes in 
Australien sind unterschiedlich, im Extrem werden in der Literatur 8-11 Mill. vom Autor selbst 3-6 
Mill. angegeben. Auf erhebliche Fluktuationen, bedingt durch die besonderen saisonalen Konditionen 
in Australien wird verwiesen. Die Mehrzahl ist erwartungsgemäß auf den Osten des Landes (Queens- 
land, New South Wales) konzentriert und auf die westliche und nördliche Küstenregion. Überall 
verursachen diese verwilderten Schweine bedrohliche Schädigungen von einheimischer Flora und 
Fauna, von landwirtschaftlichen Nutzflächen und von Forsten durch Zerstörung aber auch als 
Krankheitsüberträger. Darüber wird im Einzelnen ausführlich berichtet. Ein weiteres Anliegen des 
Buches gilt dem Management und der Nutzung verwilderter Schweine. Bei der Bevölkerung sind 
wenig kontrollierte Amateurjagden mit Schußwaffen, Pfeil und Bogen, Fallen und Giftködern aus 
unterschiedlichster Motivation seit langem beliebt. In sehr vielen Fällen handelt es sich um reine 
Trophäenjagden ohne Fleischnutzung. Möglichkeiten zu kontrollierter wirtschaftlicher Nutzung 
werden unter vielen Aspekten und mit reichem Zahlenmaterial analysiert. D. Kruska, Kiel 


BEcK, B. B.; WEMMER, C.M. (eds.): The Biology and Management of an Extinct Species 
Pere David’s Deer. Park Ridge, New Jersey: Noyes Publications 1983. 193 pp. US-$ 
26.00. ISBN 0-8155-0938-3 


Elaphurus davidianus ıst in freier Wildbahn ausgestorben. Das Überleben eines kleinen Bestandes ist 
als eine bemerkenswerte Leistung zoologischer Gärten anzuerkennen. Um die Erhaltung dieser 
interessanten Tierart zu sichern, sind besonders Maßnahmen und Erwägungen auch fernerhin nötig. 
Das Buch hat das Ziel, in diesem Sinne einen Beitrag zu leisten. Es. wendet sich also vor allem an die 
Zuchtstätten, ist aber nicht nur als ein Hilfsmittel für diese zu betrachten, sondern bringt auch 
Säugetierforschern eine Fülle wichtiger Daten. Ausgewiesene Fachkenner schildern die Geschichte der 
Gefangenschaftsbestände, die systematische Problematik und anatomische Eigenart, den Karyotyp, 
physiologische Besonderheiten, die auch für die Gesunderhaltung Bedeutung haben, Immobilisations- 
verfahren und Ernährungsprobleme. Die Erfahrungen mit Gehegen unterschiedlicher Größe werden 
ausgewertet, das Ethogramm (mit sehr guten Skizzen) und die Soziologie eingehend dargelegt. 
Bemerkenswert und sehr erfreulich ist, daß auch Probleme der Populationsdynamik und der Popula- 
tionsgenetik sorgliche Darstellung finden und Fragen über Gründereffekte und Gendrift sowie 
Maßnahmen, so bedingte nachteilige Einflüsse zu meiden, erörtert werden. W. HERRE, Kiel 


ROOKMAAKER, L. C.: Bibliography of the Rhinoceros. An Analysıs of the Literature on 
the Recent Rhinoceroses in Culture, History, and Biology. Rotterdam: A. A. Balkema 
1983. 292 pp. DM 49,20. ISBN 90-6191-261 


Die Arten der Nashörner werden von Menschen seit langem als faszinierende Wesen empfunden. 
Unter unterschiedlichsten Gesichtspunkten ist über Nashörner vielfältig berichtet worden. Eine 
breitgestreute Fülle recht verschiedener Mitteilungen entstand, die ein einzelner Forscher nur noch 
schwer zu übersehen vermag. Es ist daher als eine höchst bemerkenswerte Leistung von ROOKMAAKER 
zu werten, daß er nicht nur das seit Zeiten der Griechen und Römer bis heute erschienene Schrifttum 
über die 5 noch lebenden Nashornarten sammelte, sondern auch nach deren Inhalt ordnete. Die vor 
1800 erschienenen Arbeiten, welche ja vorwiegend historisches Interesse haben, sind ın 3 Kapitel des 
ersten Teiles unter Stichworten genannt. Im 2. Teil werden die nach 1800 verfaßten Arbeiten über die 
Biologie der rezenten Arten nach Arten und Merkmalen sortiert. Der 3. Teil erfaßt Studien über 
kulturgeschichtliche Dinge in verschiedenen Ländern. Es folgt eine alphabetisch geordnete Bibliogra- 
phie von 3107 Titeln auf 132 Seiten in Kleindruck und ein höchst nützlicher Index. Das verdienstvolle 
Werk wird sich für unterschiedlichste Forschungsrichtungen als nützlich erweisen. W. HERRE, Kiel 


Beiträge zur Verdauungsphysiologie des Pferdes 


Contributions to Digestive Physiology of the Horse. Von HELMUT MEYER, unter Mitwir- 
kung von BERNHARD HUSKAMP, VERA GÜLDENHAUPT, GERD LINDEMANN, HEINKE Muus, 
MONIKA PFERDEKAMP, MICHAEL SCHMIDT, KARIN SCHWABENBAUER. Heft 13 der „Fort- 
schritte in der Tierphysiologie und Tierernährung‘‘; Beihefte zur „Zeitschrift für Tierphy- 
siologie, Tierernährung und Futtermittelkunde“. 1982. 69 Seiten mit 20 Abbildungen und 
34 Tabellen. Kartoniert 40,- DM, für Bezieher der Zeitschrift 36,-— DM 


Eine artgerechte Ernährung setzt entsprechende Kenntnisse der Verdauungsphysiologie 
voraus, wie sie zwar für das Rind und andere Wiederkäuer gegeben sind, für das Pferd 
bislang aber kaum verfügbar waren. Erst durch Untersuchungen mit Caecumfisteln ist es 
gelungen, die Verdauungsvorgänge im Dünn- und Dickdarm des Pferdes unter besonderer 
Berücksichtigung der Wechselwirkungen zwischen beiden Abschnitten besser zu erfassen. 
In Beiheft 13 wird darüber eingehend berichtet. 

Die Untersuchungen erstrecken sich im einzelnen auf Futterpassage im Dünndarm, 
Entleerungsmechanismen des Hüftdarms (Ileum), Bildung organischer Säuren und anderer 
Abbauprodukte im Blinddarm (Caecum) in Abhängigkeit von Futterart, Futtermenge und 
Fütterungstechnik; sie gelten besonders aber auch dem intestinalen Stickstoff-, Wasser- 
und Mineralstoffwechsel. 

Die Untersuchungsergebnisse erleichtern eine optimale Gestaltung von Futterrationen 
sowie eine sinnvolle Fütterungstechnik beim Pferd. Sie geben auch Hinweise auf die 
Entstehung der bei Pferden relativ häufigen Verdauungsstörungen und auf Möglichkeiten 
ihrer Vorbeuge. Darüber hinaus leisten sie einen wertvollen Beitrag zur vergleichenden 
Biologie der Verdauungssysteme bei Pflanzenfressern mit und ohne Vormagen. 


Tierproduktion 


Von ERNST GRanZ. 9., überarbeitete Auflage. 1982. 512 Seiten mit 207 Abbildungen, 
teilweise mehrfarbig und 119 Tabellen. Balacron broschiert 38,- DM 


Das bewährte Buch gibt eine gründliche Einführung in die landwirtschaftliche Tierproduk- 
tion. Ausgehend von den allgemeinen Grundlagen, der Anatomie und Physiologie des 
Tierkörpers, der Vererbung und Züchtung sowie der Tierernährung und Fütterung werden 
Erzeugung, Haltung und Vermarktung der einzelnen Nutztierarten ausführlich und unter 
verschiedenen Gesichtspunkten dargestellt, wobei nach Möglichkeit betriebs- und markt- 
wirtschaftliche Erkenntnisse im Vordergrund stehen. 

Neben neuen Produktionstechniken, verbesserten Methoden der Leistungsprüfung und 
Zuchtwertschätzung und rationellen Fütterungsverfahren berücksichtigt die nun bereits 
vorliegende 9., überarbeitete Auflage des Buches die Nettoenergie-Laktation, die neue 
Indexbewertung für Bullen, Eber und Schafböcke sowie die Güterverordnung für Milch 
und Änderungen im Futtermittelrecht. 
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Tadarida teniotis (Rafinesque, 1814) in the W-Palaearctic 
and a lectotype for Dysopes rupelii Temminck, 1826 
(Chiroptera: Molossidae) 


By D. Kock and I. A. NADER 


Forschungsinstitut Senckenberg, Frankfurt a. M. 


Receipt of Ms. 31. 10. 1983 


Abstract 


Presented are additional records of Tadarida teniotis within the W-Palaeartic Region from Algeria, 
Tunisia, Spain, Corsica, Italy, Greece and Lebanon, and the known species range is updated. Based on 
available information the status of Dysopes rupelii Temminck, 1826 (= T. teniotis rueppelli) from 
Egypt is discussed and a lectotype is selected. 


Introduction 


The geographical distribution of Tadarida teniotis (Rafinesque, 1814) was reviewed by 
AELLEN (1966). In connection with studies of molossids and other bats from the Middle 
East (NADER and Kock 1980, 1983), a number of specimens of T. teniotis were found to be 
of distributional interest within the W-Palaearctic Region and stimulated a review of the 
taxonomy and nomenclature of this species in the E-Mediterranean. Our conclusions are 
represented hereunder. 

Abbreviations 


Measurements: Head and body = HB; tail = T; hindfoot = HF; ear = E; length of forearm = FA; 
Greatest length of skull = Crn; condylobasal length = Cbl; zygomatic breadth = Zyg; breadth of 
braincase = Br; interorbital breadth = Ior; maxillary toothrow = C!-M?; mandibular toothrow = 
C,-M;; condylar length of mandible = Mand; alcohol preserved specimen = alc. 


Results and discussion 
Tadarida teniotis teniotis (Rafinesque, 1814) 


1814 Cephalotes teniotis Rafınesque, Precis Decouv. som. zool. bot., Palermo: 12; Sicily, Italy. 
(Detailed lists of synonyms are given by ELLERMAN and MORRISON-SCOTT 1951 and CoRBET 
1978). 


Material: Spain: nr. Verdiago, Picos de Europa, 3. VIII. 1981; 2 (skull, skin) Coll. Isser - 
Albarracin, Teruel, 2. VII. 1965; 8 (skull, skin) Coll. IsseL. - France: Pont d’Arc, nr. Vallon, Ard&che 
River, 2. IX. 1960 (pellets of Strix aluco); 3 sex? (3 skull fragments) Coll. IsseL. - Pont du Gard, nr. 
Remoulin, 22 km w. of Avignon, 24. VIII.'1960, 27. VIII. 1966; 2 83 1 2 (2 skulls, 3 skins) Coll. 
IsseL. - Corniche de l’Esterel, 3 km w. of La Trayas, Riviera, 19. X. 1956, 28. IX. 1958;2 882 22 (4 
skulls, 4 skins) Coll. IsseL. - Patrımonio, NE-Corsica, 25. V. 1976; 2 (skull, skin) Coll. Isser. - Italy: 
3km nw. of Naples, 14. IV. 1963; 8 (skull, skin) FMNH 96280, leg. D.M. Lay. - 3 km n. of 
Aquafredda, W-coast of Basılicata, 12. VIII. 1969; 2 (skull, skin) Coll. Isser. - Tindarı, N-coast of 
Sıcily, 21. VIII. 1968, 18. and 19. VIII. 1969; 2 53 1? (3 skulls, 3 skins) Coll. IsseL. — Greece: 
Meteora, Trikala, 3. VIII. 1964, 24. VIII. 1971; 5 22 (5 skulls, 5 skins) Coll. Isser. — Algeria: 
Lakhdaria, 50 km se. of Alger, 24. VIII. 1972; & (skull, skin) Coll. Isser. - Tighanimine Gorge, n. of 
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Rhoufi, 28. VIII. 1972; 2 22 (2 skulls, 2 skins) Coll. IsserL. — Tunisia: Gorge of Seldja, 34° 
21’N-08°19’E, ne. of El Hamma el Djerid, 14. V. 1963; ? (skull, skin) Coll. Isseı. 


Measurements: As detailed measurements for the nominate form are hardly available, we give 
individual dimensions of specimens examined (see Tab.). 


The presence of T. teniotis in Algeria was confirmed for the first time by DorsT and 
PETTER (1959) from Marhouma, 30 km s. of Beni Abbes. Our specimens from Lakhdaria 
and Tighanimine Gorge represent second and third records of occurrence of this species for 
Algeria. - In Tunisia the species was collected recently at Ksar Haddada nw. of Tatahouine 
(BEAUCOURNU et al. 1983a); our present specimen, the second record from Tunisia, was 
taken 20 years ago ın that region where BEAUCOURNU et al. (1983a: Tamerza) made a 
probable flight observation. -— The specimen from nr. Verdiago represents the most 
northwestern record of the species ın Spain. 

KAHMAnN and GÖRNER (1956) mentioned the presence of this bat in NW-Corsica based 
on their field observations. BEAUCOURNU et al. (1983b) reported the collection of 7. 
teniotis from an island between Porto and Galeria off the west coast of Corsica. Our 
specimen from Patrimonia is the second collecting lacality of teniotis for the island. 


Tadarida teniotis rueppelli (Temminck, 1826) 


1826 Dysopes rupelii Temminck, Monogr. Mammal., 1: 224, pl. 18, pl. 23 figs. 6-8; Egypt [Fig. 9 cited 
is a misprint for fig. 7 on plate 23]. 

1842 D/ysopes). rüppelli, - RürPELL, Mus. Senckenberg., 3: 154 [emendation]. 

1866 Nyctinomus rüppelli, - Gray, Mag. Zool. Bot. Geol., 5: 501. 

1870 Dysopes (Molossus) rueppelii, - SWINHOE, Proc. Zool. Soc. Lond., 1870: 619 [partim emen- 
dation]. 

1939 Mops rüppellii, - G. M. Auen, Bull. Mus. comp. Zool. Harvard College, 83: 108. 

1951 Tadarida teniotis rüppelli, ELLERMAN and MORRISON-SCOTT, Checklist Palaearc. Indian Mamm., 
134. 


Material: Egypt: 2 sex? (2 skulls, 2 skins) SMF 12379-80 (= Rürpeıı 1842: no. II. K. 1.a, b), leg. 
E. Rürpeıı & ded. 1822 [cotypes]. - Abu Rawash, Giza Prov., 12. XI. 1951; 2 dd 1 2 (3 skulls, 3 
alc.) FMNH 79284, 79286, 79288, leg. H. Hoocstraau. - Giza Pyramids, Giza Prov., 14. II. 1952; ? 
(skull, skin) FMNH 79757, leg. H. Hoocstraau. — Lebanon: Natural Bridge, 7 km e. of Haraya, 25. 
IX. 1960; ? (skull, skin) FMNH 99569, leg. R.E. Lewis (cf. Lewis & Harrıson 1962). - Ba’albek, 
Bekaa (= EI Beqa), VIII. 1961; 2 22 (2 skulls, 2 alc.) FMNH 99291-92, leg. H. HoocsTraaL. — 
Turkey: Birecik, Vıl. Gaziantep, 26. V. 1964, 11. III. 1972;5 22 (5 skulls, 5 skins) ZFMK 64.699-702, 
72.141, leg. U. HırscH (cf. von LEHMANN 1966). 


Measurements: Lectotype SMF 12380: FA 58.7; E 21.7. - Ior 4.6; C!-M? 9.0; C,-M, 9.2; Mand 
170. 

Lectoparatype SMF 12379: FA 60; E 20.7 - Cbl 22.5; Zyg 13.7; Br 11.7; Ior 4.4; C!-M? 8.7; 
C,-M, 9.2; Mand 16.9. 


Recorded localities for Tadarida teniotis in the western Palaearctic. Black square: subfossil records; 
open circles: exact locality not known. (Zeichnung G. VOLKENING) 
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Egyptian 7. t. rueppelli (n6): HB n1: 77; T n1: 52; E 28.6-33, n4: 31; FA 56.8-62.3, n6: 60.- Crn 
23.2-24.1, n4: 23.8; Cbl 22.2-23.2, n5: 22.8; Br 11.7-12.5, n5: 12.0; Zyg 13.5-14.3, n5: 13.8; Ier 
4.4—4.9, n6: 4.7; CM? 8.2-9.0, n6: 8.7; C,-M; 9.1-9.6, n6: Mand 16.5-17.1, n6: 16.9. 

Near East T. teniotis (n14 from Israel, Lebanon, Turkey; from specimens listed above a 
HARRISON 1964: tab. 54): HB 74-90, n7: 82; T 46.6-52, n7: 49.5; HF 9-12.5, n11: 11.6; E 25-32, n10: 
28.3; FA 58.4-63.9, n12: 61.8 - Crn 23.2-24.9, ni1: 24.1; Cbl 22.3-24, n10: 23.2; Br 11.1-12.5, n10: 
11.8; Zyg 13.1-14.5, n10: 14.0; Ior 4.2—4.8, n12: 4.6; C!-M? 8.2-9.0, n11: 8.7; C,-M; 9.1-10.0, n10: 
9.6; Mand 16.6-18.0, n12: 17.1 


TEmmiIncK (1826) described Dysopes rupelii (= T. teniotis rueppelli) from five speci- 
mens (three with skulls in the Museum Leiden, two in the Museum Frankfurt) collected by 
Rupper (= E. RürpeLL) and sent to hım by PH. CRETZSCHMAR; he compared this taxon 
only with 7. aegyptiaca (Geoffroy, 1818) which he renamed as T. geoffroyi as to avoid 
confusion of the two molossid bats from Egypt by their etymology (Nyctinome 
d’Egypte’). Becoming aware of the description of Dinops cestoni Savi, 1825, TEMMINCK 
(1827) considered both rueppelli and cestoni (= teniotis Rafınesque, 1814) to be con- 
specific. 

FiTzinGEr (1870) classified räppellii as closely resembling cestonii and apparently 
differing mainly in colouration: besides being slıghtly larger, rweppelli ıs brownish to 
mousegrey with lighter underparts, cestonii dark greyish-brown with underparts grey- 
brown. 

Dosson (1876: 719) listed rzeppelli [together with T. (Mops) midas (Sundevall, 1842)] as 
a synonym of cestonii Savi, 1825 without any remarks on colour or sıze differences, but 
also not mentioning neither types nor ‘co-types’ for the taxa included under cestonii (as he 
did for several monotypic species), although in the introduction this author emphasized 
(:702), that he had seen most of the types. 

JEnTInk (1887: 289) lists one skull (sex unknown) and (1888: 201) three mounted (sex 
unknown) specimens and one d spirit specimen (‘b’ in JENTINK 1887: 289) as [co-]types of 
Dysopes rupelii from ‘Egypt’ under Nyctinomus cestoniil Savı. Thus these syntypes out- 
number the material mentioned by TEmminck (1826). In SMF two mounted specimens still 
exist, faded in colouration, which were included in TEMmMIncK’s description (:225), of 
which the skulls have been extracted recently. Of these SMF 12380 (a.K. [= RürreLL 
1842] II. K. 1. b, sex unknown, occipit missing) is fixed here as lectotype, SMF 12379 (a.K. 
I. K.1.a, sex unknown, skull distorted) and the specimens of the Leiden Museum (except 
the alcohol specimen which may have reached that collection later) are to be considered as 
lectoparatypes. 

Rürper’s autobiography shows (MERTENs 1949: 245) that he sent his natural history 
collections to the Frankfurt Museum under the condition that all new species contained ın 
it, should be retained by the Senckenberg Natural History Society and should not be 
published or exchanged before he studied and described them. This conditioning taken ın 
regard, we fixed the lectotype from the SMF-collection. 

The name introduced by TEMMINcK (1826) for this taxon is clearly an incorrect original 
spelling and should be corrected (Intern. Code of Zool. Nomenkcl., article 32c) accordingly 
to rueppell:. 

The listing of rueppelli as a subspecies of teniotis by ELLERMAN and MORRISON-SCOTT 
(1951) - ArLen (1939) had this taxon synonymized with midas, following Dogson (1876) 
and later authors — has led to a re-examination of its status by LEwıs and HARRISON (1962), 
who found only a colour difference between the two taxa (paler grey-brown in rueppellı, 
more brownish in teniotis) and ascribed to rzeppelli a distribution in Egypt and Near East. 
This has been followed by subsequent authors (e.g. ATALLAH 1977; DEBLASE 1980), 
although AeıLen (1966) found the colour difference less convincing and considered the 
character used as not too important. PIEPER (1966: 28) mentioned that the East-Mediterra- 
nean population is going to be considered (by other authors than himself) as a seperate 
species; however, this is not supported by morphological evidence, nor could we find size 
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or colour differences between W- and E-Mediterranean specimens at species level. Until 
further evidence is produced, we maintain two subspecies of teniotis, the nominate form in 
Europe (no discussion of subspecific differences between NW-African and Libyan speci- 
mens can be presented) and a lighter coloured subspecies in the Near and Middle East (see 
Fig.). 

T. teniotis was first recorded from Lebanon by Lewıs and HarRrıson (1962) from nr. 
Faraya. Although they stated that specimens from Ba’albek were collected but data were 
not available, the specimens listed above from this locality represent a second record of 
occurrence of this species for Lebanon. 

The distribution map presented here (see Fig.) is based on ArLLEN (1966) and the 
specimens listed above with additions for: 
Canary Islands: HUTTERER 1979: Hierro. 
Spain: Lay 1967: Granada. 
France: Saınt GIRonNs 1973: fig. 24; DEsMET and NOBLET 1976:Vercors, Isere. 
Corsica: BEAUCOURNU et al. 1983b: island off w-coast betw. Porto and Galeria. 
Italy: Lay 1967: Naples. 
Yugoslavia: DuLı© and Tvrrkovi& 1979: Solta; Bra&; Kor£ula. 
Greece: WınGe 1882: Dekelia, Attica. - PIEPER 1965: Stavros, Chalkidike (measurements 
in Tab. 1); Karpathos Isld. - PıErEr 1966: Rhodos Isld.; Kos Isld.; Athens. —- MARTENS 
1967: Macedonia; Athens; E-Peloponnes; Crete; Karpathos Isld. - NIETHAMMER 1971: 
Kythira Isld. - Kock 1974: Chios Isld. - PiIEPER 1977: Crete. 
Turkey: CoRBET and MoRrrıs 1967: Finike. 
Tunisia: BEAUCOURNU et al. 1983a: Ksar Haddada nr. Foum Tatahouine. 
Libya: QumsıyEH 1981; QuMsıyEH and SCHLITTER 1982: Wadi al Kuf, Jebel al Akhdar. 
Israel: MAkın 1977, 1979: Jaffa; Luzit Cave; Sidi Boger. 
Jordan: Bovp 1966; ArarLam 1967, 1977: Faidhat edh Dhakikiya. - QumsıvEH 1980: 
Ibeika. 
Iran: DeBrase 1971, 1980: Busher; foot of Elburz Mts.; Chelmir; Minab. 
Armenian SSR: JavruJan and SArAaRJan 1975: Enokavan, Idzevan; Agarein; Dilizan. 
Azerbeijan SSR: von LEHMANN 1966: Susino =? $uSije. 
Turkmenian SSR: BaBAyEv and DMITRIYEvA 1966: upper Sumbar R.; Geok-Tepe Station, 
Kopet Dag. 
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Zusammenfassung 


Tadarida teniotis (Rafinesque, 1814) in der W-Paläarktis und ein Lectotypus zu 
Dysopes rupelii Temminck, 1826 


Weitere Belege von Tadarida teniotis aus Algerien, Tunesien, Spanien, Korsika, Italien, Griechenland 
und Libanon werden dargestellt und die Gesamtverbreitung in der W-Paläarktis kartiert. Der Status 
von Dysopes rupelüi (= T. teniotis rueppellh) wird diskutiert und ein Lectotypus festgelegt. 
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Abstract 


Investigated the population dynamics of Microtus guentheri in two places in the Southern Coastal 
Plain of Israel during November 1977 to September 1979. The field work was carried out once a 
month, during four consecutive nights placing 120 night-traps. The method of capture - marking 
-recapture was used with about 155 marked individuals (83 males and 72 females). Age, reproductive 
condition and body weight were recorded. There were two trapping peaks: December and June to 
September. Voles were heavier in winter than in summer but most anımals lost weight in the traps. 
Voles were recaptured mostly within a range of 10-20 m: males showing higher attachibility to their 
home range than females. The overall sex ratio did not differ significantly from equity. The estimated 
age structure of the population showed that most voles lived less than a year. The breeding season 
lasted from October until April. The existence of a post-partum oestrus was ascertained. The mean 
number of embryos was 8.8 and the largest litters were produced in February. Juvenile breeding began 
at an age of about 30 days. Results indicate that control measures should take place in summer such as 
deep ploughing of the field and field edges. 


Introduction 


Relatively little information has been published on Levant voles in the Mediterranean 
region and the Middle East (ATaLLaH 1969; AHaronı 1930; BODENHEIMER 1949; 
BODENHEIMER and DvoRETZkY 1952; HArRısoN 1972; OnDrıas 1965). The Levant vole 
(Microtus guentheri) as well as other voles are important agricultural pests (BODENHEIMER 
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1949; OnDRIAS 1965). Operations to prevent damages by voles include use of pesticides, 
and this, in turn, causes serious damage to non-target species such as raptors (MENDELS- 
SOHN 1972; MENDELSSOHN and Paz 1977). 

The aim of this paper is to report on field work which was carried out on this species in 
Israel. Another part of the study was carried out on anımals in captivity. The results of this 
second study will be reported separately. 


Material and methods 


The field work was carried out in Ayanot and Givat Brenner (31°50’N34°45’E) in the Southern 
Coastal Plain of Israel in the period November 1977 to September 1979. 

In Givat Brenner the crops were maize (Zea mays) and beans (Phaseolus sp.) grown all year round 
while in Ayanot — wheat (Triticum dicoccoides) grew only during winter. The plants on the fringes of 
the fields were of saggital plant communities: In Givat Brenner the dominant plant was Amaranthus 
sp. accompanied by Cynodon dactylon, Avena sterılis, Sonchus oleraceus and Cyperus cotundus. In 
Ayanot the dominant plant in winter was Avena sterilis, which grew on the fringes on the fıeld, while 
in the summer the area was covered by the plant community Prosopis farcata and Scolymus maculatus 
accompanied by Sinapsis arvensis, Diplotaxis erucoides, Convolvulus arvensis, Alhagı maurorum and 
Ammi visnaga; and in the drainage canals on the fringes, the dominant plants were Malva nicaensis, 
Erodium moschatum, Innla viscosa and Ecbalium elaterium (WEISEL et al. 1975). 

The area has a characteristic Mediterranean climate with mild, rainy winters and relatively hot 
summers. There are 40-50 rainy days a year with an average annual rainfall of 500 mm. The average 
minimum and the average maximum temperatures are 11°C and 27°C, respectively. Relative 
humidity is high, ranging from 50-80 % (RosEnNAN 1970). 


Trapping 


Field work was carried out by using the method of capture — marking - release (CMR). We used 65 
two-door 26 X 9 x 9 Howard and (from September 1978 on) 100 one-door, folding, 23 X 7.5 X 9cm 
Sherman traps. The bait used was sunflower seeds and carrots which proved to. be the most attractive 
bait. The bait was renewed as often as needed during the period of trapping. The traps were set 
monthly for periods of 4 days and nights, and were checked each morning during winter and twice 
daily, in the morning and afternoon, during the summer. Traps were checked twice daily in summer in 
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Fig. 1. The study area in Givat Brenner and pattern of trap layout 
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Fig. 2. The study area in Ayanot and pattern of trap layout 


order to prevent trap mortality. In order to prevent damage to the trapped voles, insulating material 
(cotton wool and newspaper) were put into the traps in winter, while in the summer the traps were set 
in shady places whenever this was possible. Figures 1 and 2 show the location spots of the traps. The 
distance between these location spots was the distance between the burrows of the voles. Usually only 
one trap was set in each spot, but in some cases more were used according to the density of the 
burrows. On the whole, the layout of the traps reflected the restriction imposed by the farmers on one 
hand, and by the density of the burrows on the other. It was found that Howard traps were on average 
5.5 times more efficient than Sherman traps. 

Every trapped rodent was individually marked by toe clıpping and was weighed on a Pesola Spring 
Balance to #1 g accuracy. We also recorded reproductive conditions by examining the state of the 
nipples, open or closed vagina, presence of vaginal plugs and pregnancy in females and the testis size ın 
males. Separarte records were kept for each individual and each trapping locality. 

In addition to the above CMR study a sample of 5 males and 5 females were collected monthly 
from a nearby area for laboratory examinations (dissections, vaginal smear, etc.); other voles were 
caught and kept alive for establishing a captıve colony. 


Results and discussion 
The influence of trapping on captured voles 


Weight change. Since the traps were set for 4 successive days, some individuals were caught 
night after night, and this may have influence on their physical condition and survival. The 
change in weight of such indviduals is given in Table 1. It shows that most individuals 


Table 1 


The weight change (percentage of previous day weight) of voles captured on successive nights 


n 1 11 36 82 33 15 


% Weight 2130....11-=20 +1-10 — 1-10 — 11-20 — 21-30 


change 
% Of individuals 0.5 i ö \ 5 i 7.5 


recaptured 


138 L. Cohen-Shlagman, Y. Yom-Tov and S. Hellwing 


(66 %) which were caught on successive nights lost between 1-30 % of the previous body 
weight, 24 % gained weight and 10 % maintained the same weight. No difference was 
found between males and females, and no correlation was found between initial body 
weight and the rate of weight decrease. BARBEHENN (1955) on the contrary found that most 
Microtus pennsylvanicus trapped did not change their weight by more than 2 g on 2 
successive nıghts, and only few lost 15-20 % of their initial body weight. 


Survival in the traps. Out of 334 captures in this study (159 individuals) 44 died in the 
traps, mostly during winter: 45.2 % of all voles caught during November-February died in 
the traps, while only 11.8 % died in the traps during March-October. 


Intraspecıific interactions. It is possible that the presence of a vole in a trap will affect the 
chances of capturing other individuals in the same trap. Table 2 shows the catch on the 
second night in a trap which had captured a vole on the previous night. It indicates that 
there were almost equal chances for the same individual to be caught in the same trap 
(being male or female) or a specimen of the opposite sex, but a significantly smaller chance 
(X? = 13.80) that a specimen of the same sex will be caught. Similar findings were reported 
by BrRIEsE and SMITH (1974) for a number of insectivore mammals and rodents, and by 
DUNAwAY (1968) for Reithrodomys humaulıs. This suggests a possible role of pheromones in 
sexual attraction. 


Table 2 


Consequent trapping of voles in the same trap 


Caught on day A and A+1 


Males Females All 
n % n % n % 
Same individual 30 22.5 28 241°0 58 43.5 
Other individual of opposite sex 2577188 26. 1955 512.738:3 


Other individual of same sex 12 9.0 12 9.0 24 18.0 


Total 66 


A=first day; A+1=second day 


In some cases, when a marked adult specimen disappeared from the study area, another 
adult specimen of the same sex was caught in the trap which had been in the past occupied 
by the disappeared specimen. During August-September 1979, in 16 out of 20 cases of a 
disappeared individual, a male replaced a disappeared male. This suggests that the voles are 
faırly static and tend to live in pairs. 


Population dynamics 


Population size. Figure 3 describes the fluctuations in the number of voles trapped in Givat 
Brenner and Ayanot. It also describes the estimated population size using ForD’s (1964) 
equation that 


Ei MRn-1 x Nn 
MRn 


where P is the estimated population size, MRN-1 - the number of marked specimens 
trapped and released in month n-1 (including all captured specimens without those dead ın 
the traps); MRn - the number of marked specimens released in month n; Nn - the total 
number of specimens caught in month n. 

It can be seen that the number of voles caught in Givat Brenner was very small, possibly 
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Fıg. 3. Trapping in the study areas: Total number trapped, newly trapped, recaptures and estimated 
population size according to FORD (1964) 
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Fi.g 4. The proportion of recaptures to newly captured 


because this study area was abandoned due to a series of agricultural operations which 
interfered with field work. The Ayanot population showed two peaks of capture, in 
December 1978 and July 1979 respectively. The ratio of all recaptures to new captures 
during each month is given in Figure 4. This figure shows that during most of the study 
period, most individuals caught were recaptured. 

The number of captures is a function of the numbers of voles and their rate of activity. 
The increased activity of voles at the beginning of the breeding season in November- 
December (Fig. 3) is probably related to reproductive activity of this species. A comparable 
trend was reported for Microtus arvalis (NIETHAMMER and Krapp 1982). The summer peak 
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is probably a combination of higher activity of recaptured individuals and a higher number 
of newly caught specimens. This higher activity may be attributed to increased food search 
when food conditions are deteriorating. 


Sex ratio. The sex ratio of trapped individuals is shown in Figure 5. The overall sex ratio of 
wild populations did not differ significantly from 1:1; but there was a certain seasonality 
with a higher proportion of females in December and January and higher proportions of 
males ın February to May. A similar trend was described in Microtus arvalıs (NIETHAMMER 
and Krarp 1982). 


Sex ratio 


Fig. 5. Sex ratio of voles trapped ın Ayanot 
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The sex ratio reflects not only the real sex ratio in the field, but also a selective 
trappability due to various factors such as migration rates, reproductive state etc. It is likely 
that the large proportion of females caught in winter is due to the higher activity above the 
ground during the height of the breeding season, when breeding females have higher 
metabolic demands than males. A higher proportion of females during the breeding season 
was found also ın Microtus arvalis (ADAMCZEWSKA-ANDRZEJEWSKA and NABAGLO 1977). If 
this assumption is true, then the almost equal proportion of males to females from June to 
September probably reflects equal energetic demands of the two sexes. The high propor- 
tion of males caught during spring ıs probably due to the lower tolerance of adult males 
towards young males, as observed in captivity. This causes a consequently higher migra- 
tion rate in males in relation to females. It is interesting to note that Kress et al. (1976) 
found that a higher proportion of males existed among migrant voles that began to occupy 
an area which was previously cleared of voles. 


Body Weights. Figure 6 shows the fluctuations in the median weight of trapped females and 
males. Both sexes showed similar fluctuations, although females are lighter than males by 
2-3 g. Both sexes are heavier during winter (December-March) than the rest of the year. 
An increased proportion of pregnant females also contributed to the general body weight 
increase in winter. Since weight increase occurred in males as well, the main responsible 
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Fig. 6. Median weights of voles in the study areas. For n see Fig. 3 
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factors are probably improved food and suitable weather conditions which enable the voles 
to forage all day and consequently to breed. The mild winter in Israel is equivalent in 
climate to that of the summer of more northern areas, where voles breed and increase in 
weight during summer. For example Microtus pennsylvanicus (INVERSON and TURNER 
1974); Microtus oeconomus (Tast 1972). 


Range of movement 


The range of movement of specimens which were caught more than once is given in 
Table 3, which shows the maximal distance between two extreme capture stations. Most 
voles (69 out of 94; 73 %) were caught within 10 m range, and another 14 voles (15 %) 
were caught within a range of 11-20 m. There was no correlation between body weight and 
range of movement, and no difference between male and female in this respect. The range 
of movement was larger in winter than in summer. /n winter: 5 females (out of 11 caught 
several times) moved in a range of 32-93 m, 3 males (out of 6) moved 30-96 m. In summer: 
1 female (out of 20) moved 75 m, no male was caught in a range larger than 15 m. 

Table 4 shows the relationship between the number of captures of an individual (x) and 
the number of stations (traps) where it was caught (y). This value defined as “attachability” 
(z) is a measure of the “fidelity” of an individual to its home range. It can be seen that as z 
values increase above one, males appear to be more attached to stations e.g. they are more 
stationary than females (65 % and 42 %, respectively). 


Activity. Levant voles were found to be active above ground in dry weather all year round 
and at any time of the day, provided that ambient temperature was below 25 °C. This 
means that voles were active all day during most of the winter, while in summer the activity 
was restricted to night hours, early morning and late afternoon. In Israel, rains occur only 


Table 3 


Maximal range of movement of voles caught more than once 


Specimens caught more than once in the same month (but not the same day) are included, percentages 
(and sample size) 


Range distance (m) 


0-5 6-10 11-15 16-20 21-100 Total 


Males 5023) 24) 11 6) 6.6) 9 (4) 100 (46) 
Females 41 (20) 31015) 6 (3) 6 (3) 1527) 100 (48) 


Total 46 (43) 27 (26) 8 (8) 7 (6) 12 (11) 100 (94) 


Table 4 


“Attachability” (z) of voles to trapping stations 


Only specimens caught twice and more in an interval of at least amonth are included. Attachability is 
defined as: number of captures (x) divided by the number of stations in which an individual was 
caught (y) (sample size in brackets): Note that values smaller than 1 were not considered 


| Attachability (z) 


1 1.1-1.4 1.5-2.0 2.1-3.0 3.1—4.0 4.1-6.0 


24 (12) 12 (6) 12 (6) 10 (5) = 31 (15) 
37 (18) 10 (5) 18 (9) 2 (1) 4 (2) 8 (4) 


31 (30) 11 (11) 15 (15) 6 (6) 2 (2) 19 (19) 
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during winter (end of October-April) and most annuals, which are the principal food of 
voles, grow at that time. The suitable weather conditions for above-ground foraging, 
together with high food availability are probably the main factors which determine the 
activity pattern and the timing of breeding and the heavier body weights. A similar activity 
pattern was reported for Microtus arvalıs. They were active mostly at night ın winter and at 
day time in summer (NIETHAMMER and Krarr 1982). 


Age structure of the population 


The estimated ages of the voles were calculated according to the following assumption: 
1. The breeding season lasted from November to April, so any vole caught in November 
weighing more than 30 g, was considered and adult born in April of that year or before (i.e. 
it was aged at least 7 months). 2. The age of young specimens caught during November- 
May was calculated by using the growth rates of voles born in captivity (COHEN- 
SHLAGMAN et al. 1984). For example, 1 month old voles weighed 20-22 g and at the end of 
the second month weighed up to 27 g. 3. Specimens weighing 45 g and more which were 
caught at the end of the breeding season (March-April) may have been born the year before 
or at the beginning of the breeding season. Only 6 specimens were in this category and it 
was assumed that they were born in November of the same year. 

The estimated age structure of the population is given in Figure 7. This figure shows 
that most voles in the study area lived less than a year. In spite of the fact that specimens 
younger than 1 month form a large proportion of the population during the breeding 
season, they hardly appear in the figure since they were almost not caught in the traps. 
They presumably were not yet active above ground. We could confirm the data of Dor 
(1947), who examined pellets of barn owls (Tyto alba), one of the main predators of voles, 
and found that only 2 % of the bone remains of voles belonged to the one month age 
group, while 33 % were 2 months old and 5.4 % were more than 150 days old. 


Survival in the study area 


The disappearance rate in the study area of 155 captured specimens is shown in Figure 8. It 
shows that the captured voles disappeared rapidiy from the study area, and only 4 
specimens (2.6 %) were caught in 5 consecutive months, while 56 % were captured during 


Estimated age (months) 


V x x m Vi Rx Months 
1978 1979 


Fig. 7. Estimated age structure of the population in Ayanot 
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one month only. These results may suggest mortality or that the 
vole population is divided into two components: ““Migrants” 
which were captured only once or twice in the same month and 
“residents” which were captured in several consecutive months. 
The proportion of resident females was slightly higher than in 
resident males. About half of the females (35 out of 72, 49 %) 
belonged to the resident population while only 33 out of 83 
(40 %) of the males were residents. 60 


Interactions between voles and other species 5 


Males 


Several animal species other than voles were accidently caught 3% 

in the traps. These include toads (Bufo viridis), skinks (Eumeces 7 
schneideri), snakes (Coluber jugularis), shrews (Crocidura rus- 3 

sula), rats (Rattus norvegicus) and jirds (Meriones tristrami) and 37 

even birds like goldfinch (Carduelis carduelıis), robin (Erithacus 
rubecula) and bluethroat (Luscinia svecica). However only 
house mice (Mus musculus) were caught in large numbers. The 
numbers of voles and mice trapped ın Ayanot is given ın Figure 

9. Both species showed an increase in numbers during winter - 3 
1978/9 and a decrease towards March 1979. Another population 3 5 
increase occurred towards the following winter but during the Sr 

1979 summer there were many more voles than mice. One can Fig. 8. Rate of dis- 
assume that the voles compete with the mice during summer appearance of voles 
when food conditions are harsher, hence the smaller population 

size of mice. A negative correlation between population sizes of competing rodent species 
has been reported by several authors (REDFIELD et al. 1977 for Microtus townsendii and 
Peromyscus maniculatus; MILLER 1969 for Microtus pennsylvanicus and Microtus ochrogas- 
ter; HENTTONEN et al. 1977 for Microtus agrestis and Microtus oeconomus). Although mice 
prefer grain and voles green food, it ıs possible that during periods of food shortage these 
species compete for similar food. Another possible explanation is that in summer the voles 
of the study area were restricted to the edges of the field where only green food was 
available, the mice, on the contrary, which prefer grain, spread into the field. 
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Fıg. 9. The number of voles and mice trapped 
in the study area Ayanot 
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Reproductive activity and breeding season. Figure 10 shows that the percentage of females 
with an open vagına and females in an advanced reproductive state (pregnant or lactating) 
increased from October until December (open vagina) or January (pregnant and lactating) 
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Fıg. 10. Reproductive activity in female voles 
in Ayanot. “Other evidence” refer to pre- 
gnant or nursing females 
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when all captured females were in a reproductive state. In April there was a decline in 
reproductive activity and no pregnant females were trapped from June until October. 

Reproductive activity of males was ascertained by the presence of mature spermatozoa 
in the cauda epipidymis in specimens found dead in traps or caught for this purpose. All 
adult males (23) examined during October to April had motile spermatozoa. 

Another indication for the start of the breeding season is the appearance of young voles. 
The first young, a female, was caught on 27th November 1977. It weighed 10.3 g, and by 
comparison to captive specimens was about 16 days old. Since pregnancy lasts 21 days, this 
female conceived on 20th October. The proportion of young caught in the traps in Ayanot 
is given in Figure 11. Most of these young weighed 25-30 g when first caught, and their 
estimated age (by comparison to captive ones) was about 40 days. 
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Fig. 11. The proportion of young voles trap- 
ped in Ayanot 
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The evidence of these data suggests that the breeding season of the Levant voles in our 
study areas began by the end of October and lasted about 5 months, until April. Microtus 
arvalıs ın Germany has breeding season from March to October (NIETHAMMER and KrAPpP 
1982). It is intersting to note that Microtus socialis, which is widerspread north of Israel up 
to the USSR has two breeding seasons, the first in April-June and the second in 
August-September (OGnev 1950). 


Pregnancy 


Female weight increased during pregnancy and decreased sharply after parturition. Only 
few pregnant females were caught on several successive days. In one case the weight of a 
pregnant female increased by 7 g (25 % of the initial weight) in 2 days, and the increase ın 
weight of 3 other females was between 33-39 % within a period of 1-2 days. 

The existence of post-partum oestrus was indicated by several captured females which 
were found to be pregnant with developed nipples and apparently nursing pups of a prior 
pregnancy. Other evidence for post-partum oestrus was given by a female (No. 30) that 
littered between the 8th and 11th December 1979, and when caught on the 12th December, 
had a vaginal plug, an indication of recent copulation. 


Number of embryos. The number of embryos was estimated by dissecting captured females 
and by counting the number of embryos in the uterus. Mean number of embryos was 8.82 
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(SD = 1.29, n = 17). The smallest number of embryos (6) was found in December and the 
largest (11) in February. This indicates that large numbers of embryos were produced at the 
height of the breeding season. In Microtus arvalis (in Germany) the mean number of 
embryos was smaller (5.5) with a range 1-13 (NIETHAMMER and Krarp 1982). For 
Microtus guentheri from Greece there is evidence for mean number of embryos of 5.6 with 
a range of 4 to 8 embryos (ONDRIAS 1965). 

The mean number of placental scars was 10.73 (SD = 5.35; n = 11) and ranged between 
6-19. Since placental scars in the horns of the uteri in voles may persist for 9-12 months 
after birth (ADAMEZEwWSKA-ANDREZIJEWSKA 1969) during which time more than one 
pregnancy may occur, the large number of scars found in some females may indicate two 
pregnancies or more, or an embryo resorbtion. (REICHSTEIN 1964). 


Sexual maturation 


It seems that some young females begin to reproduce during the first months of life. A 
19.2g female (at an estimated age of 26 days) with an open vagina was caught on 15th 
January 1979 and a pregnant, 28 g (estimated age 36 days), female with 9 embryos was 
caught on 9th Aprıl 1979. 

In most of the young males (21) born during the same breeding season no motile 
spermatozoa were found. Only one male, caught on 9th April weighing 22 g (estimated age 
about 30 days) had active spermatozoa. This young male had unusually large testes 
(5.5 x 8.5 mm), more than twice the sıze observed in other young males (2.5-3,3 X 3.5-4 
mm). In Microtus arvalis a testis length of 7 mm was characteristic for sexually mature 
males (REICHSTEIN 1964). 

This juvenile breeding phenomenon in Microtus guentheri was reported also by 
BODENHEIMER (1949); when 25 days old females and 30 days old males, reproduced. 
According to FRANK (1956) females of Microtus arvalis are able to reproduce at an age of 
11-13 days and small embryos were found in females with a body weight of 10 9. 


Reproductive potential 


Voles are known for their high reproductive potential, and Microtus guentheri is no 
exception. This may be demonstrated by the following record of a 56 g female (No. 28) 
caught on 7th December 1978: ıt was caught again a day later (8th December) when her 
weight was 42 gand her vagina bled - both indicatives of a parturition during the night. On 
12th December ıt was caught again and showed developed nipples, evidence that she was 
lactating. Observations in captivity indicate that lactation in this species lasts 15-21 days 
(COHEN-SHLAGMAN et al. 1984) hence the young of this litter ceased lactating on 29th 
December. However, the same female was caught again on 12th January, evidently 


Table 5 


Reproduction in the field and captivity (a comparison) 


Reproductive Patterns Field Captivity 


Breeding season October-April February-October 
Minimal reproductive age 30 days d 90 days d 
36 days 2 60 days ? 


Reproductive potential 60 pups/season 30 pups/season 
Post-partum oestrus Ar oe 

Mean litter size (or mean number of embryos) 9 6 

Sex ratio 18:1 0.822 :16 
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lactating, which indicates that another litter was born by the end of December. When it 
was trapped once again on 15th January, she died in the trap and dissection showed 7 
embryos. Hence, during 40 days this female was pregnant three times. 

Assuming a 21 day pregnancy, a maximum 4 days interval between parturition and 
mating and a 5 month breeding season, a female Microtus guentheri may produce 7 litters a 
year. Since average embryo number is about 9, this female may bring forth about 60 pups 
during one breeding season. This reproductive potential is similar to that of Microtus 
arvalis which has a post-partum oestrus and litters 5-7 times in one breeding season 
(OGnev 1950). Microtus arvalıs (Germany) shows a succession of 4 litters a year (NIET- 
HAMMER and KraApPp 1982). 

A comparison of some reproductive patterns of the Levant vole in the field and in 
captivity is given ın Table 5. It can be seen that the reproductive season ın captivity is more 
extended but the mean number of embryos and reproductive potential is higher in nature 
than ın the laboratory. 


Agrotechnical recommendation 


Since food is scanty in summer and voles concentrate in the field edges, where food is 
available, control measures should take place at this time of the year and include deep 
ploughing of the field (including edges) and limited use of rodenticides in places only were 
ploughing is not feasible. 
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Zusammenfassung 


Die Biologie der Mittelmeer-Feldmaus, Microtus guentheri in Israel. 
]. Populationsdynamik im Freiland 


Eine Population von Mittelmeer-Feldmäusen (Microtus guentheri) wurde in der Küstenebene von 
Israel von November 1977 bis September 1979 mit dem Verfahren des Fangens, Markierens und 
Wiederfangens untersucht. 

Die meisten Feldmäuse verloren an Gewicht, während sie in den Fallen waren, und im Winter war 
die Sterblichkeit in den Fallen groß. Die Aussichten für dasselbe Tier (Männchen oder Weibchen), in 
derselben Falle wiedergefangen zu werden, waren fast gleich, aber die Aussicht für ein Tier desselben 
Geschlechtes wiedergefangen zu werden, war deutlich geringer. 

Die meisten Mäuse wurden in einem Gebiet von 10 bis 20 m wiedergefangen. Männchen waren 
stärker an ihren Aktionsraum gebunden als Weibchen. Die Populationsdichte war im Dezember 1978 
und im Juli 1979 am höchsten. Das Körpergewicht war am höchsten im Winter von Dezember bis 
März. Das durchschnittliche Geschlechterverhältnis war ungefähr gleich. Die Vermehrung fand von 
Oktober bis April statt. Mehrere gefangene Weibchen waren trächtig und hatten gleichzeitig aktive 
Zitzen, so daß angenommen werden kann, daß ein Oestrus nach dem Wurf (post-partum) stattfinden 
kann. Die durchschnittliche Wurfgröße war 8.8, und die größten Würfe wurden im Februar, den 
Höhepunkt der Vermehrungsperiode, geboren. Beide Geschlechter werden im Alter von einem Monat 
geschlechtsreif. 

In dieser Mittelmeer-Feldmauspopulation gab es seßhafte Individuen, die wiederholt an derselben 
Stelle gefangen wurden, und Wanderer, die nur einmal gefangen wurden. Die geschätzte Altersstruk- 
tur dieser Population zeigte, daß die meisten Feldmäuse kein Jahr alt wurden. Beziehungen mit 
anderen Arten, vor allem mit Hausmäusen (Mus musculus) wurden festgestellt. 
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Abstract 


The reproductive biology of the Levant vole (Microtus guentheri) was investigated in captivity. About 
200 adults and 1800 pups were kept in the breeding colony of the Wildlife Research Center of Tel Aviv 
University for 3 years (1977-1979). Colony records, vaginal smears, dissections and daily weighing of 
the pups contributed to the understanding of the reproductive potential and the postnatal develop- 
ment of this rodent. Levant voles breed seasonally —- with maximum birth occurring in March. 
Pregnancy lasts for 21 days. A post-partum oestrus and a post-lactational oestrus with high fertility 
are common. These results indicate a high reproductive ability assuring rapid recycling at the 
population level. It was also found that the 5-6 pup litter is the most stimulating factor in the milk 
yield of the female, as judged by the high body weight per pup attained at weaning by this litter size. 


Introduction 


Relatively little work has been done on the Levant vole, Microtus guentheri either in the 
field or in capitivity. BODENHEIMER (1949) had a breeding colony for several years, 
ZONDEK and SULMAN (1940) reported on the population dynamics and YARDENT (1951) 
studied their behaviour during the breeding season. 

We studied the biology of reproduction and population ecology of this species in the 
Coastal Plain of Israel (COHEN-SHLAGMAN et al. 1984) and complemented this study by 
keeping Levant voles in a self-replenishing breeding colony. Physiological traits obtained 
from captive animals prove to be of great importance in interpreting field data. For 
example, the existence of post-partum oestrus is much simpler to test in captivity, and so 
are litter size, growth rate, sexual maturation and certain behavioral patterns. 

The aim of this work is to report the results of this laboratory study and compare them 
with our field data and published data on other vole species. 


Material and methods 


A breeding colony of voles was established in the Tel Aviv University Wildlife Research Centre 
(WRC). Wild voles were trapped in November-December 1976 in the Coastal Plain of Israel. They 
were sexed, weighed and kept singly in 30 x 35 x 22 cm or 45 X 30 x 22 cm glass terraria with an 
iron mesh cover. Sawdust and straw were provided as bedding. Opigal powder (5 %) was spread on 
the floor to prevent the development of parasites. In each terrarium a 15 cm diameter flower-pot was 
placed as a shelter. Animals were fed on alfalfa and fresh carrots (or apples) provided once daily. The 
colony was kept both in an open yard and in a room with uncontrolled temperature and day-night 
regimes. 

In January 1977 the voles were paired, and each pair was kept in 48 x 34 X 20 cm stainless steel 
cages with a wire mesh cover. Two flower-pots were placed in each cage; all other conditions were as 
mentioned above. 
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The physical condition of the anımals were recorded daily and the nests checked for newborn. All 
young voles were individually marked by toe clipping and weighed every second day. After weaning 
at 15-20 days of age, the young were removed from the parental cage. In addition to the monogamous 
pairs, we kept several cages with one male and several females, and in other cages groups of several 
males and females. 

Vaginal smears from five paired and five unpaired females were analysed (April-July 1978). Smears 
were taken daily by flushing the vagina with saline from an eye-dropper. They were air dried and 
stained with Toluidine blue and examined microscopically. The presence of motile spermatozoa in the 
cauda epididymis was checked every month in 5 adult males (December 1978 to October 1979). The 
first appearance of spermatozoa in the cauda epididymis of young voles was examined by dissecting 
young males aged 30 to 100 days at 10 days intervals. 


Results 
Breeding in captivity 


Seasonality. The distribution of births based on the analysis of colony records (birth date 
and litter sıze), is shown ın Table 1. There was a major peak of births in March (36.4 %) 
evident in all three years of study. 

The breeding season in captivity only partly overlapped the breeding season in the field 
(November to April; COHEN-SHLAGMAN et al. 1984). It appears that keeping voles ın 
captivity changed not only the time of breeding but also the fertility pattern: the third 
breeding season was extended and 11 births occurred both in March and October. 
Throughout the study period, 54 fertile pairs produced 118 litters with an average of 2.09 
litters per pair ranging from 1.4 to 2.3. 


Receptivity at time of pairing. An estimate of the length of first pregnancy was necessary to 
assess the receptivity and fertility of virgin Levant voles. The time interval between pairing 
and first parturition in 1977 ıs given in Table 2. Only 4 of the females mated and conceived 
immediately after pairing and gave birth - 21 to 25 days after pairing (21 days ıs the modal 
gestation length) but 17 of the females did so after 26 to 150 days following pairing. It 
seems, therefore, that willingness to mate increased if the nulliparous females were exposed 
to males for longer periods. 


Post-partum fertility. The minimal time interval between successive litters may be consi- 
dered as the length of pregnancy. In our Levant vole, this interval was 21 days. The time 
interval between successive litters in the captive vole population is shown in Table 3. It can 
be seen that 41.0 % of births occurred within 21 to 25 days after the previous parturition. 
This indicates instances of pregnancy which had arısen following mating and conception 
during the post-partum oestrus. Voles which did not become pregnant at the post-partum 
oestrus, conceived towards the end of lactation. Numerous females littered again between 
days 31 to 50 after the first litter when 9.8 % and 8. 2% did so on days 36-40 and 46-50, 
respectively. Since the modal gestation length is 21 days, these females had conceived while 
in oestrus before weaning their young (at 15 to 20 days); or developed a post-lactational 
oestrus with high fertility. The decrease in the occurrence of litters between days 26 to 30 
post-partum seemed to be the result of a drop in receptivity during mid lactation (5 to 10 
days post-partum). The extension of the time interval from 21 to 25 days between 
successive litters may be attributed to a delay in implantation in concurrently lactating 
females. 


Succession of litters. The number of subsequent litters per pair during the reproductive 
seasons is shown in Table 4. Most females (92.6 %) gave birth to 1-3 litters. 


Litter size. Fertility could be estimated in the Levant vole using the average size of litters 
throughout the years. The number of pups in a litter ranged from one to ten. The 
maximum number of ten pups per litter was observed in 4 voles only. The modal mean 
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Table 1 Table 4 


The incidence and number of parturitions The number of successive litters per pair ı 
in the breeding colony 


No. of successive litters 


1977-1979 
No. of litters 


Table 5 


Litter size in the breeding colony 


Table 2 Month Mean litter size 


The time interval between pairing (in Jan- 1] 
uary, 1977) and first birth in 21 pairs II 


IV 
V 
VI 
vn 


Time interval (days) 


days 21-25 26-30 31-35 36-150 
n 4 4 2 11 
% 19.0 19.0 9,5 92.3 


IX 


Table 3 


The time interval (days) between successive litters 
The percentage (and number of pairs) is given for each time interval 


Time interval (days) 


21-25 26-30 31-35 3640 41-45 46-50 51-150 
Total % 41.0685) 161) 826). 98 (6) 986) seat 15) 


litter sıze ın all years was 6.1 pups. The frequency of various litter sizes and means are given 
in Fig. 1 and Table 5. 


Fertility and the time factor. The number of fertile pairs decreased with time (see Table 6). 
In theır first year in captivity, 88 % of the breeding pairs gave bırth to litters, while only 
about 60 % of the pairs reproduced later on. 


Age at sexual maturity.M ale: Motile spermatozoa were found in the cauda epididymis of 
all adult males examined between December to October, but none were found in males 
younger than 100 days. However, in one case a male aged 85 days fertilized a female. This 
appears to be the minimal breeding age for males. 

Female: Females at weaning (n = 90) raised together with males of the same age 
showed delayed vaginal opening (ca. one year) when compared to females raised with 
sexually mature males. The youngest female in this category with an open vagina was 30 
days old whereas ın most females the vagina opened at 60 days of age. It appears that 
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pairing of juvenile females with adult 7 
males during the reproductive season may 

hasten the onset of puberty including an 20 
advance of vaginal opening. The minimal 
breeding age for females is about two 
months: the youngest female gave bırth at 

85 days of age. 


> 

: SE e 
Vaginal smear. Microscopic examinations ® E 

3 

of the vaginal smears did not show any «® 

[re 


regular, cyclic changes in the ratio be- 
tween the three cell types found in the 
vagina: leucocytes, nucleated epithelial 
cells and cornified cells. In 3 of the par- 
turitional females examıned, there was an 
increase in the number of epithelial and 2 Pi 2 r 10 
cornified cells before copulation and a Litter size 

decrease after impregnation. Another in- 

crease of these cells was recorded after Fig. 1. Litter size frequency in the breeding colony 
parturition and about 10, 17 to 19 and 36 

to 38 days after parturition. These results indicate that Levant voles have no apparent 
vaginal cycle and that vaginal smears are not reliable indices of receptivity. 


Postnatal development 


Microtus guentheri is a nidicolous rodent with an altricial state of development. They are 
born with sealed eyes covered by a thin layer of skin and closed ears attached to the head. 
Hairs begin to grow on the dorsal side when the pups are 4 days old, and on the ventral side 
on the 7th day of age. The incisors erupt on day 5. The eyes and ears open at about day 10. 
The toes of the forefeet begin to separate on day 7 and those of the hind feet on day 9. By 
day 5 they crawl out of the nest. Infant Levant voles start to eat green food on day 10 and 
are weaned at about day 20 post-partum. 


Table 6 


Age and fertility in voles of the breeding colony 


Mean age (years) Total no. of pairs No. of fertile pairs % fertile 


Sex ratio. It was possible to determine the sex in the newborn voles during the first week of 
age. Females have 4 pairs of nipple sites which are conspicuous before the fur grows and 
covers the nipple area. Males have a dark pigmentation in the area between the anus and the 
penis. The overall sex ratio was 0.82 females per male (n = 547; X, = 5.14; p < 0.05). 
There was no difference in the sex ratio throughout the years concerned with this study. 


Growth rate. The growth rate of males and females up to 45 days of age is shown ın Figures 
2 and 3. Growth rates were sımilar for both sexes (In females: y = 1.582 + 0.626 x; 
r = 0.978;n = 114. In males: y = 2.017 + 0.626 x;r = 0.974;n = 116.x = age in days; 
y = weight in g). Males were born on average 27% heavier than females, and remained 
heavier but the weight difference later was not significant. 
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Table 7 


The relationship between age (x) and body weights (y) of voles of various litter size 


7 
PupSs 


zEHIS:DI Een x SD on x4S-DX Hin xe4S.Den 


20,72:86-520.29 42 2.71#0.49 42 2.79#0.65 24° 2.70#0.30 36 2.690.445 20 2.61 #0.31 
14.15-20.80 24 15.16=2.38 28 11.28#2.3 16 12.42#1.67 18 11.16#0.58 10 9.87£0.40 


2.35 =H 1.623+ 2.169 1.9307 1.7494 2:081-5 
0.651x 0.711x 0.516x 0.531x 0.570x 0.434x 
0.988 0.983 0.983 0.979 0.988 0.989 


Table 8 


Synopsis of various reproductive patterns of Levant voles in captivity 


Years Overall 
Pattern 1977 1978 1979 pattern 


Breeding season 6 6 8 
(months) (Feb.-July) (Feb.-July) (Mar.-Oct.) 
Mean litter size 6.8 5.6 5.5 


Post-partum oestrus incidence % ä 4.3 

Average litters per pair 2.27 

% Fertile pairs 62 

Sex ratio 0.82 2.210 

Minimal breeding age 60 days ? 
90 days d 


Growth rate / Iıtter size. Until weaning (17 to 20 days post-partum), growth rates were 
dependent on litter size; young born in litters of 5-6 pups were heavier at weaning 
(maxımum 15.1 g), litters of 7-9 pups were of intermediate weight (maximum 12.4 g) and 
pups born in litters of 10 were lightest (mean = 9.8 g), Figure 4 and Table 7. 


Discussion 
The breeding potential 


The breeding ability of voles in our colony decreased from 1977 to 1979. This was due to 
the decreased proportion of breeding pairs (partly because of increased age), declining litter 
size, less litters per pair and a slow down of the post-partum oestrus incidence (Table 8). In 
1979 the breeding season extended from 6 months to 8 months and there were two 
breeding peaks (March and October) instead of one. This may be an effect of captivity but 
other factors may also be involved. 


Receptivity 


The distribution of litter intervals appears to be bi-modal with a major peak of births on 
day 21 and minor peaks in the interval of 31-50 days. This frequency distribution can be 
interpreted as follows: the majority of females conceive immediately after parturition, 
while lactating; but a small proportion is not fertilized at this time and becomes pregnant 
during lactation, fertility rising apparently after the weaning of litters (17-20 days post- 
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partum). Similar observations and interpretations have been made on Microtus arvalıs 
(REICHSTEIN 1964); on Microtus ochrogaster (RICHMOND and ConAwAY 1969); on Cleth- 
rionomys glareolus for a laboratory colony in Sweden (GusTarsson et al. 1980); and for a 
laboratory colony in Oxford (CLARKE and HELLwInG 1983). Changes in receptivity and 
fertility during lactation, both high immediately post-partum, then declining and rising 
again at about the time of weaning are well known in other mammals such as the rabbit 
Oryctolagus sp. (BEYER and Rıvaurr 1969); White-toothed shrew Crocidura russula 
monacha (HEeııwınG 1975) Mongolian gerbil Meriones unguiculatus (NORRIS and ADAMS 
1981) etc. By contrast, receptivity and fertility are uniformly high throughout lactation in 
the field vole Microtus agrestis (BREED 1968). According to ConAway (1971) the mechan- 
ism of the post-partum oestrus increases productivity and translated to natural populations 
it seems to be its most important biological function in the reproductive cycle of small 
mammals (voles, bank voles, shrews) which have a relatively short life span. The high 
breeding potential of the Levant voles based on post-partum and post-lactational oestrus, is 
fully expressed in the good environmental conditions which prevail in the Hula Valley in 
Northern Israel, where voles live in irrigated alfalfa fields. Here they cause great damage to 
agrıculture (MENDELSSOHN and Paz 1977). 

Nulliparous females of Levant voles showed increased willingness to mate ıf they were 
exposed to males for longer periods. Similar observations have been reported for the shrew 
Crocidura russula monacha (Heııwıng 1975) and for the bank vole Clethrionomys 
glareolus (CLARKE and HELLwING 1983). It appears that a proportion of such females need 
the presence of a mature male to evoke adequate sexual behaviour or to bring about some 
priming of the reproductive tract (CLARKE and CLULOW 1973). Such captivity findings may 
reflect certain aspects of the social organization within the natural populations of the 
species concerned. The influence of social stimuli (such as the presence of males) on sexual 
maturation ın females (vaginal opening) was noted in the Levant vole too and confirms the 
results obtained by VANDENBERGH (1973) in mice. 

Vagınal smear patterns show the Levant vole to be a species which may have no regular 
oestrus cycles under laboratory conditions. Similar evidence has been presented by others 
such as CLuLow and MaLory (1970) for Microtus pennsylvanicus; CLARKE and KENNEDY 
(1967), BREED (1967, 1968) for Microtus agrestis;, RICHMOND and ConAway (1969) ın 
Microtus ochrogaster and LANGFORD and CLuLow (1979) in Clethrionomys gapperi. It ıs 
suggested that this phenomenon may be a general feature of the genus Microtus or of the 
Microtinae as a whole. 


Sexual maturation 


Males. All adult males of the Levant vole examined in captivity during the breeding season 
had motile spermatozoa in the cauda epididymis, but none were found in males younger 
than 3 months. However, in the field active spermatozoa were found in males 30 days old. 
Lecyk (1958, 1959-1960) did not find, however, evidence for sexual activity in young 
Microtus arvalıs and claimed that males born at the end of the breeding season, do not 
breed in the same year. BODENHEIMER (1949), on the other hand, reported that sexual 
maturity in Microtus guentheri ıs reached at the age of 30 days. Our evidence from 
captivity does not support this later conclusion, but show sımilarity to this found for 
Microtus arvalıs. 


Females. Sexual maturation in Microtus guentheri as based on vaginal opening occurred at 
the age of 30 days. In Microtus arvalis, however, vaginal opening was observed earlier, at 
the age of 13 days (FRANK 1956). Consequently, Microtus arvalis has a higher reproductive 
potential than Microtus guentheri. 


Y 
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Growth and litter size 


A general trend of decreasing weight at weaning with increasing litter size was found in 
Microtus guentheri. Three groups could be distinguished. 1. Litters of 5-6 young with a 
high body weight. 2. Litters with 7-9 young of medium body weight and 3. litters of 10 
young with a low body weight. A similar negative correlation between the size of the litter 
and weight of weaned young was reported by REICHSTEIN (1964) for Microtus arvalıs and 
by Naxatsu (1977) ın Microtus montebelli. According to SALZMANN (1963) the suckling 
stimulus in Meriones shawi may cause an increased secretion of oxytocin, which in turn 
increases milk production and body weight of pups. This statement cannot explain why 
litters of 7-8 pups in the Levant vole were heavier than litters of 10. Female Leant voles 
have 8 nipples and competition for nipples may also adversely affect the weight of the 
suckling young in large litters. This fact may explain the low body weight of the 10 pup 
litter. Summing up, it appears that the 5-6 pup litter ıs the most stimulatory factor ın the 
milk secretion process of the Levant vole female with little or no competition for nıpple 
attachment. 
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Zusammenfassung 


Die Biologie der Mittelmeer-Feldmaus, Microtus guentheri in Israel. 
II. Reproduktion und Wachstum in Gefangenschaft 


Die Fortpflanzung der Mittelmeer-Feldmaus (Microtus guentheri) wurde drei Jahre lang (1977-1979) 
in Gefangenschaft im Wildlife Research Center der Universität Tel Aviv untersucht. 

Die Dauer der Fortpflanzungsperiode, die Anzahl der Würfe, Wurfgröße und geschlechtliche 
Aktivität der Männchen und Weibchen wurden ermittelt. Es besteht in dieser Kolonie offenbar ein 
jahreszeitlich bedingter Vermehrungszyklus, der von Februar-März bis Juli oder Oktober dauert. Die 
meisten und größten Würfe fallen in den März. 

Die Zahl der Jungen pro Wurf schwankt zwischen 1 bis 10 mit einem Durchschnitt von 6,2. Die 
Dauer der Trächtigkeit beträgt 21 Tage. 41.7 % der Weibchen werden bei einem nach der Geburt 
stattfindenden post-partum Oestrus befruchtet und brachten Würfe. Während und nach Ende der 
Säugezeit wurden oft Oestrus und Begattungen beobachtet (Postlaktationsoestrus). Die meisten 
Würfe wurden 31-50 Tage nach dem vorherigen Wurf geboren. 

Die Jungen werden 17-20 Tage lang gesäugt. Das Verhältnis &&: 2 2 ist 55:45. Das Wachstum ist 
bei Geschwistern beider Geschlechter bis zum Alter von 45 Tagen gleich. Andererseits bestehen 
Unterschiede im Wachstum zwischen verschiedenen Würfen, die von der Anzahl der Jungen im Wurf 
abhängen. Bei Würfen von 5 oder 6 Jungen hatten die Jungtiere das höchste Gewicht. Diese Tatsache 
beruht vielleicht darauf, daß der mit der Jungenanzahl von 1 bis 6 steigende Milchverbrauch durch 
erhöhte Milchproduktion ausgeglichen wird. 
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Abstract 


Sound spectrographic analyses were made of friendly close range vocalızations of species of all families 
of terrestrial carnıvores (Canidae, Felidae, Hyaenidae, Mustelidae, Procyonidae, Ursidae, Viverridae), 
and their structural characteristics are described. A review of these vocal forms mentioned in the 
literature is given. Their function generally is appeasement, reassurance, greeting, coaxing and 
probably maintaining contact at close range; their functions largely correspond in the various families. 
They are heard most frequently in ?? with young, in dd and/or ?2 during courtship and mating, 
and in adults and juveniles during friendly close contact. With few exceptions these vocal forms have a 
fairly uniform structural pattern of which two variations occur. It is highly probable that the majority 
of these sounds evolved independently in the varıous families and in some cases even within the same 
family. Friendly close range calls with sımilar structural characteristics are known ın other mammalıan 
orders. Possible ultimate causes for their convergent phylogenetic development are discussed. 


Introduction 


Several investigations into the vocal repertoire of mammals have shown that vocal forms 
with a corresponding function in different species, genera and occasıonally even higher taxa 
sometimes reveal a fairly uniform basic structure (e.g. Artiodactyla, Perissodactyla: KıLEy 
1972; Canıdae: TEMBROCK 1976a, b; Caviomorpha: EısEnBERG 1974; Cercopithecidae: 
STRUHSAKER 1970, GAUTIER and GAUTIER 1977; Felidae: PETERS 1978a; Marsupialıa: 
EISENBERG et al. 1975; Mustelidae: Gossow 1970; Scıiuridae: Emmons 1978; Viverridae: 
WEMMER 1977). The phylogenetic origin of these structural similarities is often difficult to 
establish (cf. Gossow 1970; EISENBERG 1974; EISENBERG et al. 1975). 

General developmental tendencies of the structure of vocal forms resulting from their 
function have been discussed by various authors (e.g. MARLER 1955, 1957, 1967; TEM- 
BROCK 1959, 1971, 1977; Couuias 1960; MoRToN 1977, 1982; GouLp 1983). Strong 
selective influences are exerted by physical factors connected with the need for optimum 
broadcast of the vocal signal and/or location of the vocalızing individual in the specific 
conditions of the species’ natural habitat or to avoid long-range broadcast and/or location 
of the sender. The structure of some species’ vocalizations or of anımal vocalızation ın 
general has been discussed under these aspects (e.g. MARLER 1959; CHappu1s 1971; 
MorTon 1975; MARTEN and MARLER 1977; MARTEN et al. 1977; WAsER 1977; WASER and 
WAseEr 1977; WILEY and RıcHAarps 1978; GısHu and MorRToN 1981; BRown 1982; WASER 
1982; WıLEeY and RıicHARrDs 1982). 

In an investigation of a friendly close range vocalization of the Polar bear (Ursus 
maritimus) they call chuffing, WEMMER et al. (1976) express the opinion that structurally 
and functionally similar sounds are produced by other carnivores and probably by further 
orders of placentals and by the marsupials. The authors mention calls of other bear species 
and some mustelids and viverrids without giving further details. | 
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The present publication thoroughly examines the occurrence of functionally and 
structurally equivalent friendly close range vocalızations in the various families of the 
terrestrial Carnivora, lines out their common basic structural pattern and discusses what 
factors in evolution could have led to the development of structural similarities in these 
vocalizations. 


Materials and methods 


The vocal forms described in this paper were selected according to two criteria: 1. function and 2. 
structure. As regards function, all the vocalizations listed may be designated as sounds for appease- 
ment, reassurance, greeting, coaxing and/or maintaining contact at close range. They are heard most 
frequently in ?2 with young, from dd and/or ?? during courtship and mating and in juveniles and 
adults during friendly close contact. According to the structural pattern represented by ursid chuffing 
only those friendly close range calls were considered that are sounds of low to at most medium 
intensity, exhibit some kind of rhythmical amplitude fluctuation and are relatively short; vocal forms 
deviating from this structural scheme are not listed. This is also true of a vocalization like purring in 
the Felidae and Viverridae (PETERS 1981) and similar, more or less continuous sounds like the nursing 
sound of the Ursidae. 

This investigation is based on the sonagraphic analyses of relevant vocalızations from all families of 
the terrestrial Carnıvora and on a survey of such vocal forms mentioned ın the literature. The latter, 
however, have been taken into account only if sonagrams or oscillograms are figured in the respective 
publication(s), or if the general description of the behavioural context and of the vocalızation’s 
structure enable it to be attributed fairly safely to the group of vocal forms dealt with here. The choice 
of species included in this paper reflects the stage so far reached in collecting tape recordings and 
observations and the extent of relevant information published, and should not be taken as an 
indication whether or not such vocalızations occur in the vocal repertoire of species not mentioned 
here. The taxonomy of the species listed basıcally follows EwEr (1973). 

Details on friendly close range calls drawn from the literature are summarized ın a table for each 
family, giving the source(s) of the original information. Publications cited that present structural 
details of vocalizations are marked with an asterisk (*). Within each table those species of a family that 
have the same type of vocalızation are listed together. The terms used for them and their structural 
characterization are those given by the authors cited. Identical terms for vocal forms in the same or in 
different species used by the same or by different authors do not necessarily imply that these calls are 
identical or structurally similar. Conversely different names do not purport automatically that the 
relevant vocal forms differ in structure or are not phylogenetically related. Several of the publications 
listed in the tables make no express statement as to the occurrence and uniform structure of these vocal 
forms in adults of both sexes and in juveniles. Thus, where in a table the sound is listed for several 
species combined and is detailed to be present in juveniles and adult dd and ? 2, this is not generally 
fully established in each species, but it seems fairly safe to assume that all species listed together agree 
in this respect. Where a publication cited in the tables provides equivocal information on a criterion 
listed this is marked with a question-mark (?). Gaps in the tables represent lack of relevant data in the 
literature. 

Statements that vocalizations are functionally equivalent are made irrespective of their structural 
similarities or differences and their phylogenetic origin. The problem of homology in mammalıan 
vocalization has been discussed by Gossow (1970), EISENBERG (1974), EISENBERG et al. (1975) and 
PETERS (1978a). A hypothesis that vocal forms are homologous is only put forward under the 
presuppositions detailed in the last publication cited. 

The tape recordings were done with a portable tape recorder UHER 4200 Report Stereo at 19 cm 
per s tape speed and a microphone SENNHEISER MD 421-2, a few wıth a SENNHEISER MKH 
805. Some of the recordings provided by colleagues were made with different equipment and at 
another tape speed. Sonagraphic analyses were done with a VOICEPRINT Model 4691A in shaping 
flat, normal and filter WB (300 Hz). Temporal and frequency parameters were taken from the 
sonagrams with the help of a calibrated overlay grid. Repetition rates were calculated according to 
method B given by ScovILLE and GOTTLIEB (1978). For nearly all species listed the sample size is 
small. Therefore no standard mathematical treatment of data (means, SD) is presented. Due to 
multiple steps of reproduction the sonagrams figured show fewer details and less temporal and 
frequency resolution than the originals. 


Results 


In the following, for each family of the terrestrial Carnıvora (in alphabetical order) a 
tabulated survey of the relevant vocal forms mentioned in the literature will be given first, 
in each case followed by a description of those friendly close range sounds for which 
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sonagraphic analyses are available. These 
data will be compared with the published 
information on the respective vocal forms 
in each family and a general statement on 
their structure and articulation will be 
made. 


Comments 
literature (see thıs 
publication for 
further refer- 


data published in 
ences) 


TEMBROCK 
drawn from the 


(1976b) in part 


Canidae 


One example of a call of the red fox (Vulpes 
vulpes) termed “Muffen” (SEITZ 1950) was 
available for sonagraphic analysıs (Fig. 1a). 
It is a short rhythmical sequence of brief, 
muffled, low-intensity sounds. This vocali- 
zation in the Canidae has been dealt with in 
detail by TEMBROcK (1976a, b); according 
to his data the structure of this vocal form is 
fairly uniform in all species of the family 
that perform it. TEMBROCK makes no state- 
ment as to calls functionally equivalent to 
“Muffen” in those canid species not listed 
to have it in their repertoire. Surprisingly, 
“Muffen” receives no mention in either of 
the surveys of canıd vocal communication 
by CoHEn and Fox (1976) and Fox and 
CoHeEn (1977). In a detailed study (BRADY 
1981) of vocalization in the three neotropi- 
cal canıds Speothos venaticus, Chrysocyon 
brachyurus and Cerdocyon thous, only ın 
the latter there ıs a vocalızation (“cough”) 
mentioned which may be a structural and 
functional equivalent to “Muffen”. In a 
comprehensive study of the behaviour of 
Speothos Drüwa (1976) lısts a call termed 
“greeting scream” which seems to be func- 
tionally corresponding to “Muffen” but 
differs from it in structure. It is a short, 
rather tonal sound, repeated rapidly. 

From these data it seems likely that in 
the Canidae there are different types of 
friendly close range sounds, “Muffen” be- 
ing relatively widely distributed among the 
species of this family. Despite of structural 
differences the scheme of a rapid, fairly 
rhythmical sequence of short single sounds 
is a common characteristic of these vocal 
forms. It is not possible to make a general 
statement on the articulation of these calls. 
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TEMBROcK (1963), 
TEMBROcK (1968) *, 
TEMBROcK (1970), 
TEMBROocK (1976a, b)* 
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Call structure 
quence of short, 


noisy, low-in- 
tensity sounds 


rhythmical se- 


Function(s) 
friendly 
close con- 
tact call, 
coaxing, ap- 
peasement, 
reassurance 


greeting, 


Behavioural 
context(s) 
22 with young, 
friendly close 
dd providing 
young with 


ship, mating, 
food 


contact, cCOurt- 


Table 1 
Friendly close range vocalizations in the Canidae 


Observed in 


whimpering 


“Muffen’ = 
growl 


Vocalızatıon 


Felidae 


familiarıs, C. mesome- 


las, C. aureus, C. la- 
V. macrotis, Alopex la- 


trans, Vulpes vulpes, 
gopus, Fennecus zerda, 
Urocyon cinereoargen- 
teus, Nyctereutes pro- 
cyonoides, Lycaon pic- 
tus, Otocyon megalotis 


Canis lupus, C. lInpusf. 
V. chama, V. corsac, 


The material collected on friendly close 
range vocalizations ın this family is so am- 
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Zi | ATTTLILKIE 


BEL TRIER BITTEN IT AU S 


Fig. 1. Canıdae: a = Red fox (Vulpes vulpes), ‘Muffen’, ad & (recording G. TEMBRocK). Felidae: b = 

jaguarundi (Merpailurus yagouaroundi), gurgle, ad. d.c. serval (Leptailurus serval), gurgle, ad. d.d-h 

= African golden cat (Profelis aurata), gurgles of 3 adult ?? showing variable duration of single 

pulses and intervals between them. i = cheetah (Acinonyx jubatus), gurgle, ad. (recording G 
SCHALLER) 


Ah 
28 s 


ple (27 of the 37 or so extant species of the Felidae are documented on tape with their 
respective vocal form) that these data will be presented in detail in a separate publication. 

Here only a general survey is given. 
As lısted ın Table 2 there are three different friendly close range vocalızations in the 
Felidae, each species having only one of these. Only 2 felids have puffing as their friendly 
close range sound, 4 species prusten and all the rest - very probably also including those 
species for which no data are available yet — have gurgling. Gurgles (Figs. 1b-ı, 2a, b) are 
soft, short and noisy sounds of about 0.5 s duration with rhythmical amplitude modulation 
and low in volume. Pulse repetition rate varies between about 10-45 per s in the different 
species, the call changing its sound character with the varying structure. Prusten (Fig. 2c-g) 
is also a relatively short (<1s) and soft call. It is of low intensity, atonal and has a 
rhythmical amplitude modulation. It is composed of two structurally different pulse 
sequences, one in the basal and the other one in the upper frequency range (see Fig. 2c). 
Puffing (Fig. 2h) is a very short (<0.1 s), muffled, noisy sound. Very occasionally it is 
uttered singly, but usually in a rapid, almost rhythmical sequence of as few as 2—4 sounds, 
| occasionally more. The intervals between the single sounds in a puffing sequence last about 
9425. 
| The three friendly close range vocalızations of the Felidae represent the same structural 
| pattern: a short, rhythmical sequence of short, noisy sound pulses. Basically this charac- 
terization applies to gurgling and prusten as coherent vocal forms with rhythmical 
amplitude modulation as well as to puffing as a sequence of separate single sounds. 
Gurgling very probably is articulated laryngeally, prusten is likely to contain a laryngeal 


162 G. Peters 


il. . 


danamıdi 


Fig. 2. Felidae: a = cheetah (Acinonyx jubatus), gurgle, ad. d. b = little spotted cat (Leopardus 
tigrinus), gurgle, juv. d. The preceding mew with FM and AM to which the gurgle is coupled is 
marked with an asterisk (*). cand d = clouded leopard (Neofelis nebulosa), prusten, juv. 2. A pulse of 
the upper frequency range type ıs marked ‘1’, a basal range one is marked ‘2’. eand f = tiger (Panthera 
tıgris), prusten, ad. ?. The basal frequency range pulse sequence is nearly fully reduced, the upper 
pulses are merged. g = jaguar (Panthera onca), prusten, ad. ?, similar in structure to prusten in the 
tiger. This sound has a detached last pulse. h = leopard (Panthera pardus), puffing, ad. ? 


and a nasal contribution to sound production (PETERS 1983b), and puffing is mainly 
articulated through the nose, but a minor laryngeal component may also be present. 


Hyaenidae 


No detailed investigation of the vocal behaviour of any of the 4 species of Hyaenidae 
(including Proteles) using modern analysis techniques has so far been published. Therefore 
no tabulated survey of friendly close range sounds in this family is given. 

I had one recording of vocal communication between a 2 striped hyaena (Hyaena 
hyaena) and her cub for analysis. In it the ? utters a short, grunt-like, low-intensity sound 
towards the cub callıng ın distress. The 2’s vocalızation functions as an appeasement/ 
reassurance and coaxing call (Fig. 3a) (RIEGER pers. comm.). A friendly close range sound 
very similar to this one was heard in a pair of Crocuta crocuta at the National Zoo, 
Washington, D.C. From the description of the vocal repertoire of the spotted hyaena 
published by Kruuk (1972, pp. 245, 311, 312) it is not clear which vocalızation I heard in 
these anımals. Data on the vocal behaviour of the brown hyaena (Hyaena brunnea) 
presented by Mırıs (1981) are not detailed enough to make a statement on friendly close 
range sounds in this species. Because of the scarcity and ambiguity of the data no general 
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Fig. 3. Hyaenidae: a = striped hyaena (Hyaena hyaena), groan, ad. $ (recording I. RıEGER). 

Mustelidae, Mustelinae: b = stoat (Mustela erminea), ‘Muckern’, ad. $ (recording A. BENK). 

Mustelidae, Lutrinae: c = giant otter (Pteronura brasiliensis), purr, ad. (recording H. LÜTGENS). 
Procyonidae: d = raccoon (Procyon lotor), chitter 1, ad. 


statement on structure and articulation of the relevant vocals forms in the Hyaenidae can 
be made. 
Mustelidae 


The subfamilies of the Mustelidae will be dealt with separately because the published 
information on their friendiy close range vocalızations indicates that these differ to a 
certain extent. 

Mustelinae 


One recording of trilling (“Muckern”) of a free-ranging 2 stoat (Mustela erminea) with 
young was available for analysis (Fig. 3b). Throughout the entire length of the recording 
(approx. 15 s) the animal utters short, tonal sounds in a rapıd, almost rhythmical sequence. 
The duration of the single calls averages 0.02 s, that of the intervals between them 0.04 s. In 
fully rhythmical sections of the sequence 17-19 single sounds are formed within 1 s. These 
structural details agree well with the data published by Gossow (1970). Structurally similar 
vocalizations have been described in Mustela nivalıs, M. putorius and Martes foina 
(Gossow 1970), Mustela frenata (SvENDSEN 1976) and Poecilogale albinucha and Ictonyx 
striatus (CHANNING and RowE-Rowe 1977), all functioning as friendly close range sounds. 
The functionally equivalent vocal form of juvenile and adult Zira barbara has been 
described as clicking (POGLAYEN-NEUWALL 1975; POGLAYEN-NEUWALL and POGLAYEN- 
NEUWALL 1976; POGLAYEN-NEUWALL 1978). A sonagram of clicking figured in ihe 1976 
publication shows a rhythmical series of very short noisy clicks, differing from the 
structure of trilling in the other Mustelinae mentioned. 

Thus, within the subfamily Mustelinae friendly close contact calls are rather uniform in 
structure in the genera Mustela, Martes, Poecilogale and Ictonyx, being rapid, largely 
rhythmical series of brief, tonal sounds, very probably articulated in the larynx. Clicking, 
the functionally equivalent call of Eira barbara, ıs atonal. However, the basic structural 
pattern of a rapıd rhythmical series of short single sounds is common to all Mustelinae 
studied so far. | 
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Lutrinae 


One recording with several soft, short and noisy calls with rhythmical amplitude modula- 
tion of a captive individual of Pteronura brasiliensis was available for analysis. The sound 
has a duration of 0.25-0.6 s and probably functions as a friendly close range vocalization 
(Fig. 3c). Very probably it is the one described as ““purr” by DupLaıx (1980, p. 559, Fig. 31, 
top sonagram) which she observed in the field in adult dd and ?? towards their young 
cubs. There is scattered information on vocalization in several species of the Lutrinae (cf. 
HarRrıs 1968), much of which is too inexact to be included in this paper. Without giving 
structural details DupLarx (1980) states “Lutra, a genus which encompasses New World 
and Old World species, can be recognized by its unique generic vocalızation: the staccato 
chuckle (New World) or the twitter (Old World), both given in close contact, affiliative 
context between adults and mother to cubs”. As no structural details for these calls are 
given it is impossible to classify them as compared to the purr of Pteronura. 

From the few data available it seems that the species of the Lutrinae have friendly close 
range sounds that differ in structure; nothing is known about their articulation. However, 
all these vocalizations seem to follow a general structural pattern, either being short, low- 
intensity sounds with rhythmical amplitude modulation or short, rhythmical series of 
brief, low-ıntensity calls. 


Melinae 


NEAL (1977, pp. 196, 197) lists a friendly close range sound (“whinnying purr”) in the 
Eurasian badger (Meles meles). This very probably is the same vocal form that was named 
“Muckern” by FRAnk (1940) and “socializing staccato” (literal translation of the German 
term used) by GOETHE (1964). As there are no exact data on vocalization in any species of 
the Melinae, no general statement on structure and articulation of friendly close contact 
sounds in this subfamily of the Mustelidae can be made. 

As far as there is enough evidence to draw a general conclusion, friendly close range 
vocalizations in the various subfamilies of the Mustelidae may have different structures, ın 
some cases even within the same subfamily. Despite all structural diversity the general 
pattern of rapid, rhythmical repetition of brief sounds is a uniform characteristic of all the 
vocal forms, series of single calls as well as sounds with rhythmical amplitude modulation. 


Procyonidae 


Several recordings of friendly close contact calls of juvenile and adult d and 2 raccoons 
(Procyon lotor) were available for analysıs. The sounds of the juveniles have a mixed 
structure with a rhythmical repetition of a tonal, FM (frequency modulation) component 
and a noısy click component. The analyzed calls of adults! (cf. Fig. 3d) in my sample only 
show the click component but SIEBER (in litt.) who is going to publish a detailed study of 
vocalization in the raccoon informed me that both structural elements found in the call of 
juveniles may also be present in adults!. The term chosen for this vocal form by SIEBER, 
“chitter 1”, gives a good idea of its sound quality. 

POGLAYEN-NEUWALL (1962, 1976b) described the friendly close contact call in the 
kinkajou (Potos flavus) as chirping (“Zirpen” in the German text). No structural details are 
given, these have been drawn from the sonagram figured in the later publication (p. 270, 
Fig. 15). It shows a rhythmical series of 12 very brief sounds produced within about 0.7 5; 
their structure is not fully clear because of the poor quality of the sonagram. The calls seem 
to be tonal with very rapid FM. Without presenting any structural data the author lists a 
grunting sound of ? kinkajous probably functioning as a coaxing call towards their young. 


! Note added in proof: The study is going to be published as SıEBER, J. ©.: Vocal communication in 
raccoons (Procyon lotor). Behaviour (in press). 
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Thus it seems possible that this species has two different friendly close contact vocaliza- 
tions. The interpretation of the structure of the relevant vocal from of Bassaricyon 
described by PoOGLAYEn-NEUWALL and POGLAYEN-NEUWALL (1965) and POGLAYEN- 
NeuwaıL (1976a) poses problems. The later publication includes three spectrograms 
(sonagrams d, di, e; pp. 216-218) of the tweet, termed “Fiepen” in the German text. The 
apparent structural differences between the calls in these three sonagrams are in part 
probably due to echo and overloading. The following structural details of the olingo’s 
tweet were taken mainly from sonagram di. It is a short, tonal call with rapıd FM and 
approximately 0.15 s duration, repeated relatively rhythmically at a rate of about 1-3 calls 
per s. Two friendly close range sounds were listed for the Central American cacomistle 
(Bassariscus sumichrasti) by POGLAYEN-NEUWALL (1973): clicking and chirping, the latter 
being analogous to the chirping of Potos. Although no structural details are presented it 
may be inferred from the author’s descriptions that the chirp ıs a tonal call, probably 
produced in the larynx. Clicking is likely to be noisy and rhythmical mouth and tongue 
movements accompany its articulation. 

The vocal repertoire of the ringtail (Bassariscus astutus) is well documented in a paper by 
WILLEY and RıcHARDs (1981). Some data on ontogenesis of vocalızation in this species are 
found in TowEILL and Toweııı (1978); this puplication includes material already analyzed 
by BaıLey (1974). POGLAYEN-NEUWALL and POGLAYEN-NEUWALL (1980) also give some 
information on vocalization of the ringtail. The friendly close contact call of this species is 
the whistle-grunt, a bi-component sound (WILLEY and RiCHARDS 1981), repeated rhythmi- 
cally. The grunt component (only its structure is clearly discernible in the sonagram 
figured) lasts about 0.02 s and shows rapid FM. Probably it ıs a laryngeal sound. 

The data available on friendly close range calls in the Procyonidae suggest that in this 
famıly both tonal and noisy calls are represented. There is some evidence that both types 
may be present in the same species (Bassarıscus sumichrasti, Potos flavus) and there are 
relevant vocal forms that have both a tonal and a noisy structural component (Procyon 
lotor). Alltonal calls resp. tonal components show rapıd FM and are uttered in rhythmical 
succession. Noisy calls resp. noisy components either are a series of clicks or a coherent 
sound with rhythmical amplitude modulation. Thus the general structural pattern of a 
rhythmical series of short sounds is realized in all these forms. Because of lack of 
unequivocal evidence no general statement on the mode of articulation of these vocal forms 
in the Procyonidae can be made. 

Regardless of their disputed systematic grouping (cf. THENIUS 1979), acomment on the 
relevant vocalizations of the red panda (Azlurus fulgens) and the giant panda (Azluropoda 
melanoleuca) ıs given here. Both species’ friendly close contact calls are relatively high- 
pitched, clear and tonal with AM (amplitude modulation) and rapid FM (Fig. 8a, b). The 
twitter of Allurus (Simpson 1869; ROBERTS and KessLEr 1979; ROBERTS 1981) and the 
bleat of Arluropoda (KıEıman et al. 1979; PETERS 1982; KLEıIMAN 1983) are similar in 
structure. Usually one full phase of the rhythmical FM and AM in these two vocal forms is 
about 0.1 s long. 


Ursidae 


Behavioural and structural details on friendly close contact sounds of those ursid species 
for which recordings were available were presented in PETERS (1978b). Prior to this paper 
this sound of the Polar bear (Ursus maritimus) had been described as chuffing by WEMMER 
et al. (1976). Chuffing is likely to belong to the repertoire of all ursids with the exception of 
the spectacled bear (Tremarctos ornatus). This species’ functionally equivalent call is 
described in PETERS (1978b). In addition to the bear species listed to perform chuffing in 
that paper, personal observations confirmed its presence in Helarctos malayanus and 
Melursus ursinus, ın the latter species also proven by a sonagram published by TEMBROCK 
(1975, p. 60, Fig. 6b). Contrary to the original description of chuffing by WEMMER etal. 
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Fig. 4. Ursidae: a-d = spectacled bear (Tremarctos ornatus), trilling, juv. 2. In b a tonal FM 

component is marked ‘1’, a basal frequency range noisy one is marked ‘2’. The examples show the 

variable relative development of the two structural components in this call of Tremarctos. e-g = 

Himalayan black bear (Selenarctos thıbetanus), chuffing, ad. 2. In g the popping sound is marked ‘1’, 
the subsequent forceful exhalatory sound is marked ‘2’ 


HoLzarreL 1957; TEMBROCK 1968; WEMMER et al. 1976), also indicated by ıts German 
name “Lippenklappen”’. SCHNEIDER (1933) and WEMMER et al. (1976) present detailed 
descriptions of the articulatory process, in both cases stating that rhythmical forceful 
exhalation is imparting a movement on the lips which generates the sound. Personal 
observations of various bear species performing chuffing with varying relative develop- 
ment of its two structural components indicate that the click-like popping sound very 
probably ıs produced by lip and/or cheek movements and the chuffing sound proper (as 
described by WEMMER et al. [1976]) ıs a forceful exhalatory jet from the opening mouth. It 
is not clear in which way trilling of the spectacled bear is produced. 

Despite all structural varıability of chuffing and the difference in structure between 
chuffing and trilling these friendly close contact sounds of the Ursidae represent the same 
basic structural pattern: a rhythmical series of short, broad-band sounds. Whereas chuffing 
is a sequence of single sounds, trilling cannot be classified yet in this respect. 


Viverridae 


Friendly close range calls of two viverrid species were available for analysis, the large 
Indian civet (Viverra zibetha) and the fossa (Cryptoprocta ferox). The recordings in the 
former species are of two adult PP, in the latter of an adult d. The relevant vocalization of 
Viverra zibetha (Fig. 6e, f) ıs a rapıd, largely rhythmical series of a few low-intensity, brief 
and noisy bursts of sound, very occasionally only one such sound is produced. The 
recorded sequences consist of 2-9 single sounds and last between 0.15-0.96 s. The single 
sounds are about 0.02 s long with intervals of approximately 0.1 s between them. The 
vocalization of Cryptoprocta also is a rapid, rhythmical series of short, low-intensity and 
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Fig. 5. Ursidae: a = Polar bear (Ursus maritimus), chuffing, ad. d. In the beginning of the sequence 
both structural components of this vocal form are fully developed, the end only consists of the 
exhalatory jets. b = Kodiak bear (Ursus arctos middendorffi), chuffing, ad. &. This individual is 
peculiar in performing a nasal inhalatory sound (marked n) infront of most of the exhalatory jets. c = 
Kodiak bear, chuffing, ad. 2. This example of chuffing only consists of the popping sound. d = 
Kodiak bear, chuffing, ad. d; same individual as in b with same peculiar structure of call 


noisy sounds. The sonagrams of this call reveal a rather complex structure (Fig. 6d) which 
cannot yet be fully understood because of the relatively poor quality of the recordings. 
Because of different structural components in this vocalızation and their temporal arrange- 
ment it seems likely that two sources contribute to its articulation. This sound of 
Cryptoprocta was briefly mentioned by VossELEr (1929) but is not listed by ALBIGNAC 
(1973). In various species of the Viverridae coughing was described as a friendly close 
contact sound by EwER and WEMMER (1976) and especially WEMMER (1977), the latter 
publication presenting sonagrams of this call in Genetta tigrina and Viverricula indica. 
Coughing is a rapid, rhythmical series of brief, noisy sounds. In the former species each 
sound in the sequence is bi-partite with a tonal laryngeal and a subsequent noisy nasal 
component, in the latter only one type of noisy sound pulse is present. The “hoquet” 
(GANGLOFF and ROPARTZ 1972) of Genetta genetta as its functional equivalent has the 
same bi-partite structure as coughing in Genetta tigrina, suggesting two sources of sound 
production, too (unpublished data, recordings kindly provided by Dr. J.-J. ROEDER). The 
full range of structural variability and the phylogenetic relationship of the various friendly 
close range calls listed as coughing in the Viverrinae and Hemigalinae by WEMMER (1977) 
and the relevant vocalizations of Viverra zibetha and Cryptoprocta described here are not 
yet understood. 

WEMMER (1977) specifically stated that of the viverrid species he investigated, the 


Table 6 
Friendly close range vocalizations in the Viverridae 
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Paradoxurinae Nandinia binotata, 
Paguma larvata and Paradoxurus 
hermaphroditus do not perform 
coughing, and in connection with 
these species he mentioned no vocal 
form functionally equivalent to 
coughing. Recordings exist, how- 
ever, of friendly close range sounds 
of a ? and d Nandinia binotata 
during courtship and attempts at 
matıng (TonKkın unpubl. observa- 
tions) which represent short, muf- 
fled, noisy sounds of low volume 
with a short-phased rhythmical am- 
plitude modulation. As the record- 
ings of this call are not of adequate 
quality for sonagraphic analysis no 
detailed statement about its structure 
can be made. In a recent publication 
on another species of the Paradox- 
urinae, Arctitis binturong, WEMMER 
and MURTAUGH (1981) list a nasal 
blowing sound of 2? and dd dur- 
ing courtship that functions as a con- 
tact-promoting vocalızation. The au- 
thors do not comment whether sev- 
eral of these sounds may be sequen- 
val. 

Information on the structure of 
the contact keeping call of Flelogale 
parvula is based on Mater et al. 
(1983) and an unpublished thesis by 
MARQUARDT (1976). This species’ 
relevant vocalızation is a short, 
rhythmical series of low-intensity, 
brief, tonal sounds with FM. The 
same structure is found in the func- 
tionally equivalent vocalızations 
(“cris de contact”) of Galidia elegans 
(cf. Fig. 7) and Mungotictis decem- 
lineata (Arsicnac 1973). No call 
with a comparable structure is listed 
for Herpestes auropunctatus by 
MuL1LiGan and Neruıs (1975), the 
only detailed analysis of the vocal 
repertoire of a herpestine viverrid 
published so far. 

From the relatively few estab- 
lished data available in the Viverridae 
it is already evident that there are 
different types of friendly close con- 
tact calls in this family. Regardless of 
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Call structure 


rhythmical se- 
quence of short, 
low-intensity, 
tonal sounds (?) 
rhythmical se- 
quence of short, 
low-intensity 
noisy calls (two 
separate struc- 
tural compo- 
nents may be 
present) 


Function(s) 
friendly close 
contact call, 
coaxing, greet- 
ing, appease- 
ment, reassur- 
friendly close 
contact call, 
coaxing, greet- 
ing, appease- 
ment, reassur- 


Behavioural 
context(s) 


22 with young, 
friendly close 


68 
= 
3 
° 
= 
2 
Be 
> 
+ 
+ 


«D} 
72) 
e) 
o 
nn 
ge; 
ie 
(«D) 
u 
no 


contact, court- 
ship, mating 


A 
ver 
3 80 
o 5 
SD 
08 
- c 
SHE 
SIT 
SE. 
eree 
077) 


Observed ın 


+ 


“Muckern’, 
“Kontakt- 
laut’, con- 
tact keeping 
call 
“Muckern’, 
l’appel’, 
‚contact call, 
coughing 


Vocalızatıon 
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grina, Civettictis civet- 
ta, Viverricula indica, 
Fossa fossa 


vula, Suricata suricatta 
Genetta genetta, G. ti- 


H. ichneumon, Mungos 
mungo, Helogale par- 


Herpestes edwardsı, 
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Fig. 6. Ursidae: a= Kodıak bear (Ursus arctos middendorffi), chuffing, ad. d; same individual as ın 

Fig. 4 b and d. In this example the third exhalatory jet is preceded by a popping sound. The nasal 

inhalatory sound ıs marked n. band c = European brown bear (Ursus arctos arctos), chuffing, ad. 2. 

In the chuffing of this 2 the popping sound is prevailing. Viverridae: d = fossa (Cryptoprocta ferox), 

ad. &. The different structural components in this vocal form are marked 1, 2, 3. e and f. = large 
Indian civet (Viverra zibetha), coughing, ad. $ (recording B. A. Tonkın) 


2 ımıı 


Fig. 7. Viverridae: ring-tailed mongoose (Galidia elegans), friendly close contact call, ad. 3 


Friendly close range vocalizations in terrestrial carnivores 173 


all differences in structural detail and very probably also in mode of articulation, the 
vocalizations listed here represent a uniform structural pattern: all are rhythmical series of 
short, low-intensity sounds. If the structural characterization of the relevant vocal form of 
Nandinia given above is confirmed by sonagraphic analysıs, short, noisy sounds of low 
volume with rhythmical amplitude modulation would be another type of friendly close 
contact call in the Viverridae, also conforming to the general structural pattern outlined in 
this publication. 


Discussion 


The data presented here on friendly close range vocalizations in all families of the terrestrial 
Carnivora clearly reveal a general structural pattern (irrespective of all differences in 
structural detail): a relatively rapıd, rhythmical series of brief, low-intensity sounds. This 
pattern is either realized as arhythmical sequence of separate single sounds or as a coherent 
sound with rhythmical amplitude modulation. Purely from the structure of a call it ıs 
sometimes hardly possible to distinguish between the two types; cf. Fig. 3b and c, the fırst 
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Fig. 8. (above): red panda (A:lurus fulgens), twitter, ad. (recording I. Rıecer); (below): giant panda 
(Ailuropoda melanoleuca), bleat, ad. & 
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representing the former type of sound, the second the latter, both in the Mustelidae. From 
the point of view of articulation, such distinction is an unequivocal reality only in these 
expiratory vocal forms if a call with amplitude modulation is produced during an 
uninterrupted phase of exhalation and a series of separate sounds is formed with a separate 
burst of exhalation each for each single sound and a phase a inhalation between any two 
adjacent sounds. There is no evidence, however, that the latter form of articulation is 
prevailing in any of the relevant sounds sequences listed. As the single sounds in all of them 
are relatively low in volume and little respiratory exertion is required to perform a few of 
them in rapid succession, like in puffing of the Felidae, such series are produced in one 
single phase of exhalation, each sound in its own exhalatory burst, without inhalation in 
between. This mode of articulation, however, is also true for prusten in the Felidae, an 
example of a friendly close contact call with rhythmical amplitude modulation. This 
emphasizes that the two structural varıiants in these vocal forms represent one uniform 
structural principle. One pointer to the distinction between the two types - independent of 
the details of coordination of articulation with respiratory cycles - may be the occurrence 
of solitary sound pulses not forming a part of a rhythmical pattern, which leads to the 
conclusion that series formed of several of these sounds are a succession of separate single 
sounds. They are no unequivocal criterion for the classification of a vocal form, though, ıf 
truncated forms of a coherent sound with rhythmical amplitude modulation may be 
performed with just one AM phase. 

Most of the friendly close contact calls of both structural variants listed are noisy but 
tonal sounds with FM are also represented and both may occur in the same familiy, in some 
cases even as structural components of a call of a species (cf. raccoon, spectacled bear). It 
seems likely that most terrestrial carnıvores (the relevant vocal forms of about 36 % of the 
approximately 240 extant species are listed here) have friendly close range calls that 
conform to the general structural pattern outlined in the publication. On the other hand, 
some species probably have no friendly close contact sound according to this scheme, 
although to the best of my knowledge there is very few data to support this hypothesis ın 
any species studied in this respect in detail so far. Many terrestrial carnivores perform one 
or several types of vocalization in the functional contexts of appeasement, reassurance, 
greeting, coaxing or friendly close contact that are structurally different from the one(s) 
listed here, ı.e. they may have several vocal forms with these functions not all of which 
exhibit the same structural pattern. No statement as to the structure of these calls is made. 
The data presented here only demonstrate that the structural pattern of a rapid, rhythmical 
series of brief, low-intensity sounds is widespread ın calls with these functions in all 
families of the terrestrial Carnivora. Definitely not all carnivore vocal forms with these 
basic structural characteristics are friendly close range calls. 

Friendly close contact sounds with a structure similar to the scheme outlined in the 
terrestrial carnivores have been described ın a fair number of mammalian species from 
various taxa. Table 7 lists some of these from taxa phylogenetically as widely separated as 
the Marsupialia and the Primates. This table is no complete review of the literature, though 
(cf. e.g. KıLey [1972] for the relevant vocal form of the Artiodactyla, the grunt). The 
structural classification of the calls in the table according to the two variants present in 
terrestrial carnıvores is based on the details given by the authors cited which are not 
unequivocal in all cases. No pinniped species is listed in Table 7 but there is some 
information on their relevant vocalizations (STIRLING and WARNERE 1971; WINnN and 
SCHNEIDER 1977; TRILLMICH and MajJLur 1981). None of these publications lists a vocal 
form that occurs in all friendly functional contexts named in the terrestrial carnivores but 
the tonal pup attraction calls of adult 22 in some Arctocephalus species in parts have 
distinct rhythmical AM. 

Despite the wide distribution of a rhythmical AM pattern in the friendly close contact 
calls of the Mammaalıa it is unlikely that many recent groups share it due to its presence ın 
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the relevant vocal form of a common ancestor. It is much more likely that the relative 
structural uniformity of these vocalızations is a result of convergent evolution in the 
various groups at different taxonomic levels, sometimes even within the same family. The 
respective friendly close range sounds probably developed independently, derived from 
phylogenetically unrelated vocal forms specific to each group. The main argument to 
support this view is the fact that already within the terrestrial Carnivora these calls are 
articulated in strikingly different ways and therefore cannot be homologous (EISENBERG 
1974; EISENBERG et al. 1975; PETERS 1978a). There are differences in this respect even 
within one family like e.g. in the Felidae or the Ursidae. Friendly close contact calls in the 
Marsupialia are also produced in different ways (cf. EISENBERG et al. 1975; WEMMER and 
Coıııns 1978). There may be friendly close range sounds in different higher mammalian 
taxa that share a common phylogenetic origin but this will be difficult to establish. Vocal 
forms like chuffing in the Ursidae, gurgling in the Felidae, trilling in the Mustelinae or 
“Muffen” in the Canidae that are widespread in their respective taxa and articulated in the 
same way ın each case and in which all structural variants are linked by intermediate forms, 
very probably are homologous in all species that have it in their repertoire. 

The hypothesis of convergent evolution of the majority of friendly close range calls with 
the structural pattern outlined in the various mammalıan orders and in the families of the 
terrestrial Carnıvora (in some instances even within families of this order) calls for an 
explanation which functional influences could have led to the independent evolution of 
their uniform structural characteristics. Discussing these calls in the Marsupialia EisEn- 
BERG et al. (1975) stated: “Cluck- or click-like calls indicative of the sender’s location 
appear to suggest strong selection for structural sımilarity in call form to render them 
audible and localizable.”” The same reasoning very probably applıes also to the relevant 
calls of the terrestrial Carnıvora and the other taxa. This hypothesis seems valıd even 
though all calls listed are used at close distance where sender and addressee(s) of the sound 
signal often can localize each other visually or are already in visual contact. All friendly 
close range sounds of the terrestrial carnıvores dealt with here exhibit at least two structural 
characteristics that facilitate the localization of the sound source emitting it (cf. MARLER 
and HAMILTON 1966; MARLER 1967; ERULKAR 1972; BROwn et al. 1979; GOUREVITCH 
1980; BRown 1982). The last author argues that in primates low-ıintensity locatable calls at 
close range facilitate the establishment of visual contact and can help focus the attention on 
the vocalizer. These aspects very probably are also important in other mammals. It seems 
noteworthy that these calls are especially frequent in 2? with young and ın ?? and/or dd 
during courtship, both behavioural contexts in which it is highly adaptive for the 
vocalizing animal to provide the addressee(s) wıth information about the sender’s location 
and for the addressee(s) to receive this information. 

It is obvious that rhythmiıcity is a key feature in these friendly close contact sounds but 
it ıs likely that other structural characteristics like e.g. their sound quality, emission rate, 
muffled character, etc. are adaptations to their functions listed, but no experimental 
evidence can be presented to support these hypotheses. Vocalizations like purring in felids 
and viverrids (PETERS 1981) or the nursing sound (“Summen”) of ursids (SCHNEIDER 1933) 
may have functions in mother-young communication that are similar to those of the 
friendly close range sounds listed. Moreover, they exhibit rhythmical AM but their 
articulation is more or less continuous for minutes on end and normally they are produced 
while anımals are in direct bodily contact. Thus, if their rhythmical AM is functionally 
significant, it cannot be so because of selection for locatability of the sound source. 
Furthermore, rhythmical AM is also found in a similar form in growling of carnıvores, an 
aggressive threat sound. These are indirect hints that rhythmical AM cannot be the only 
key feature in the friendly close contact calls described in the various taxa. 

TEMBROcK (1967, 1971, 1977) and MorToNn (1977, 1982) formulated general motiva- 
tional-structural rules in anımal vocalization. According to both authors’ models a close 
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range appeasement sound would be predicted to be a high-pitched, tonal call. Many of the 
friendly close contact calls from varıous mammalıan taxa listed here, most of them also 
functioning as appeasement sounds, differ totally from this structure: they are noisy, 
broad-band sounds, relatively low ın register. 
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Zusammenfassung 


Zur Struktur freundlicher Nahkontaktlaute landlebender Carnivora 
(Mammalia: Carnivora: Fissipedia) 


Freundliche Nahkontaktlaute von Arten aus allen Familien der landlebenden Carnıvora (Canidae, 
Felidae, Hyaenidae, Mustelidae, Procyonidae, Ursidae, Viverridae) werden beschrieben. Alle diese 
Lautformen zeigen einen einheitlichen Grundaufbau: eine ziemlich schnelle, rhythmische Abfolge 
einiger kurzer Lautpulse. Dieses allgemeine Strukturschema ist entweder in Form einer rhythmischen 
Sequenz von kurzen Einzellauten oder als zusammenhängender Kurzlaut mit rhythmischer AM 
ausgebildet. Die Mehrzahl der in dieser Untersuchung aufgeführten Laute ist von geräuschhaftem 
Aufbau, es kommen aber auch tonale Formen mit FM vor. Freundliche Nahkontaktlaute mit einem 
von dem hier skizzierten Strukturschema abweichenden Aufbau sind bei den landlebenden Carnıvora 
auch ausgebildet, und sicher sind nicht alle ihre Laute mit einer entsprechenden Struktur freundliche 
Nahkontaktlaute. Diesem Lauttyp der landlebenden Carnivoren im Aufbau sehr ähnliche Laute 
entsprechender Funktion sind bei einer Anzahl von Säugerarten aus unterschiedlichen Taxa bekannt. 
Trotz der weiten Verbreitung dieses Strukturschemas bei freundlichen Nahkontaktlauten der Mam- 
malıa ist es wenig wahrscheinlich, daß es sich darin um eine vielen Gruppen gemeinsame ursprüngliche 
Ausbildung, also ein symplesiomorphes Merkmal, handelt. Vielmehr deuten die Zusammenhänge bei 
den landbewohnenden Carnivora, für die das umfangreichste Belegmaterial vorhanden ist, darauf hin, 
daß es sich hier um ein Lautmuster handelt, das mehrfach konvergent innerhalb verschiedener 
Gruppen entstanden ist, jeweils auf der Grundlage von für die jeweiligen Taxa spezifischen Lautfor- 
men. Diese Annahme wird wesentlich dadurch gestützt, daß diese Nahkontaktlaute auf sehr unter- 
schiedliche Weise erzeugt werden - teilweise sogar innerhalb derselben Familie -, also nicht homolog 
sind. Als wahrscheinlichste Ursache für diese Konvergenz sind Selektionseinflüsse anzunehmen, die 
trotz der relativ geringen Intensität dieser Laute und ihres Einsatzes im Nahbereich auf ihre möglichst 
gute Ortbarkeit hinwirkten; weitere einheitliche Struktureigenschaften dieser Lautformen stellen 
sicherlich auch stammesgeschichtliche Anpassungen dar, lassen sich aber in diesem Zusammenhang 
nicht eindeutig umreißen. 
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A total of 169 wild mink were collected during the 1976-1979 trapping seasons in Maryland. Three 
aging techniques were applied: 1. aging by cementum annuli, 2. the presence or absence of the 
zygomatic suture, and 3. sıze of the suprasesamoid tubercle. The age distribution was 111 juveniles to 
58 adults and the sex ratio was 108 males to 61 females (177 males/100 females). Significant 
correlations were found for testes weight, epididymides weight, spleen weight, nasal length and nasal 
width with age for male mink. Significant correlations were found for spleen weight, kidney weight, 
liver weight, nasal length and nasal width with age for female mink. Spermatogenic activity began in 
mid-December and continued through February. 
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Introduction 


There has never been a comprehensive study of wild mink, Mustela vision (Schreber) ın 
Maryland. Related marphometrical studies have been conducted by BÄHRENS (1960), 
PoHLe (1970), DRESCHER (1975), KruskA (1977. 1979), APFELBACH and KruskaA (1979) 
and others in Europe. The objectives of this study were to measure sex and age ratios, 
develop sexing and aging techniques, and to describe reproduction and morphology of the 
wild mink in Maryland. 


Study area 


Mink collected for this study were from Maryland’s 3 western geographical provinces (Fig. 1). 
NELson and CHApman (1982) describe in detail the several physiographic provinces in Maryland. 


Materials and methods 


Mink carcasses were collected from Maryland trappers during the following trapping seasons: 
November-March 1976-1977, 1977-1978, 1978-1979, and 1979-1980. A $ 3.00 reward was given for 
each carcass. The animals were trapped with leg-hold and body-gripping traps. 

Unpelted carcasses were weighed (gm) and measured (mm) before dissection. The kidney, liver, 
heart, spleen, adrenal glands, testes and epididymides were weighed fresh to the nearest 0.01 gm on a 
top-loading Mettler Balance (Model P-163). Reproductive organs and adrenal glands were preserved 
in Bouins fluid. The skull and femur were removed and cleaned by boiling. 

Each animal was sexed by external genitalia except when they were removed during the skinning 
process by the trapper. These anımals were then sexed by internal examination. 

The left femur from each mınk was examined for the presence or absence of a suprasesamoid 
tubercle on the distal end of the femur. There were 4 categories of tubercles: non-existent, small, 
medium and large, with non-existent and small representing juveniles and medium and large 
representing adults (GREER 1957). 

Cementum layers of the canine tooth were counted to determine year age classes (MOwBRAY et al. 
1979; Matson 1981). The lower left canine from each specimen was removed and decalcified in EDTA 
(Ethylene dinitrilo-Tetra Acetic Acid) for 2 weeks. Tooth sections were then made at 14 um thickness 
on a freezing mictrotome (International Cryostat Model CTL) at —20°C. The sections were then 
mounted on slides and stained with Harris’ haematoxylın for 24 hours and examined at 40X under a 
light microscope. Specimens lacking cementum annulae were assigned to the juvenile age class, with 
each cementum ring designating a year class (MATson 1981). 

The presence or absence of the jugal squamosal suture was used to separate juveniles and adults 
(GREER 1957). 

The following skull measurements were taken as described by DegLase and MARTIN (1974): basilar 


Frederick Baltimore 
Garrett Allegany Washington Carroll | Harford 


/ 66 


P} 


7 


Montgomery 


Prince Y 
Georges$ 


Fig. 1. Study area from which 
169 mink were collected in 
Maryland, 1976-1980 (nume- 
rals represent number of spec- Maryland 

imens collected) 


| 


184 G. R. Askins and J. A. Chapman 


length, zogomatic breadth, postorbital contriction, length of nasals, width of nasals, diameter of 
external auditory meatus, breadth of brain case, length of palatal bridge, and length of bulla. 

Testes of mink were examined for the presence or absence of sperm to determine the onset of the 
breeding season in males. The amount of sperm contained in the testes and epididymides was 
estimated on a subjective scale of absent (0), few (1), moderate (2), and abundant (3). No female mink 
were collected during the breeding season. 

The Breakdown, Analysıs of Variance (ANOVA), Condescriptive and Scattergram programs were 
employed from the Statistical Package for Social Sciences (SPSS) to analyze the data collected during 
this study (Nie et al. 1975). 

Male and female data were analyzed separately. ANOVA was used for body measurements, organ 
weights and cranial measurements, with sex and age as factors. These weights and measurements were 
also tested against the variable age with regression analysis. The level of significance for the 2-way 
ANOVA and regression analysis was established at alpha = .05. 


Results and discussion 


A total of 169 mink were collected from 11 Maryland counties during the 1976-1977 to 
1979-1980 trapping seasons (see Fig. 1). The trapping season lasted from November 15 to 
March 15 in all years of the study. The largest number of mink were trapped in November, 
with a continuing decline through March (Table 1). We sampled 16 percent of the 
estimated harvest of 1,050 mink (Table 2). 

Age ratios for Maryland mink are presented in Table 3 and 4 for each of the 3 aging 
techniques employed. Aging by cementum annuli revealed a ratio of 1.9 juveniles to 1 adult 
(111 to 58). The juvenile male to adult male ratio was 2.5 :1 (77 to 51). The juvenile female 
to a adult female ratio was 1.3: :1 (34 to 27). A binomial proportions test (MENDENHALL 
and OTT 1976, page 201) was applied to the zygomatic suture aging technique, sup- 
rasesamoid aging technique and cementum annuli aging technique. There was no signific- 
ant difference between the aging techniques. 

The sex ratio of the sample was 1.8 males to 1 female (108 males and 61 females). In an 
Ohio study, PETRIDES (1950) found a balanced sex ratio in 249 wild mink. A ratio of 145 
males to 100 females was reported by Burns (1964) from a wild mink population in the 


Table 1 
Number of mink captured in Maryland by month and sex (1976-1980) 


Males Females Total 
Percentage number Percentage number Percentage number 


November 
December 
January 
February 
March 


Total 


Table 2 


Fur harvest for Maryland (1976-1980), with percentage of sample for each season 


1976-1977 1977-1978 1978-1979 1979-1980 


Number harvested 224 


Number sampled 75 
Percent sampled of harvest 3 33.4 
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Table 3 


Age distribution of male and female mink collected in Maryland according to two techniques 
(1976-1980) 


Juveniles Adults Juveniles Adults 
Suprasasamoid Tubercle Zygomatic surure 


Males 38 

24.0 % 
Females 28 

17.7 % 


Total H 6.6 % 
41.7 % 


Table 4 


Age distribution of male and female mink collected in Maryland as determined by cementum 
annuli (1976-1980) 


Juveniles 
Males 


Females 


Total 


Table 5 


Correlation coefficient values of variables versus age for male and female mink collected in 
Maryland (1976-1980) 


Male Female 
Body weight 135 :152 
Total body length —.001 —.110 
Tail length -.045 -.093 
Hind foot length .055 —.111 
K-measurement length —.001 .017 
Ovary or testes weight ‚2352 .152 
Spleen weight 226 .470* 
Kidney weight .129 392 
Heart weight 125 —.001 
Liver weight .022 .267* 
Epididymides weight 255” 
Adrenal weight .102 —.115 
Basilar length —.001 —.115 
Zygomatic breadth .110 .071 
Postorbital constriction .089 .071 
Nasal length .581* .482* 
Nasal width .581* .421* 
Maxillary tooth row length .122 —.214 
Diameter of external auditory meatus —.001 .089 
Bread of brain case .063 .161 
Palatal bridge length .063 .089 
Bulla length —.001 .110 


* = significant correlation value at the .05 level. 
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Yukon Kuskokwin Delta of Alaska. In Alaska, a reverse ratio of 81 :100 males to females 
was believed due to an uneven sex ratio in the population (CROXToN 1960). 

Burns (1964) attributed the higher male to female ratio to the wide ranging movement 
of males early in the trapping season. Increased movement early in the season when 
trapping pressure is the greatest, results in a higher possibility of being caught. Also, the 
more traps encountered the higher the chance of being trapped. 

A significant regression relationship was found between the variable age and the 
variables testes weight, epididymides weight, spleen weight, nasal length and nasal width in 
the male mink (Table 5). A significant regression relationship was found between the 
variable age and the varıables spleen weight, kidney weight, liver weight, nasal length and 
nasal width in the female mink (Table 5). Some significant regression relationships for both 
sexes are plotted in Fig. 2. DRESCHER (1975) studying the effects of domestication on mink 
found that wild mink had lıghter organ weights than farm mink, but did not report on the 


ages of the anımals he studied. 
A 2-way ANOVA with the mınk body and skull measurements was made using sex and 
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Fig. 2. Regression of testes weight, spleen weight, kidney weight, and liver weight on age for mink 
collected in Maryland, 1976-1980 
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Table 6 


Comparison of mean values of morphological characteristics of male and female mink collected in 
Maryland (1976-1980) 


Variables Males Females 
Body weight 989.4” 563.5 
Body length 614.8” 534.1 
Tail length 216.9* 185.5 
Hind foot length 66.0” 56.1 
K-measurement 545.5” 474.8 
Spleen weight 4.6” 27, 
Kidney weight 4.4” 2.7, 
Heart weight 8.5* 5.1 
Liver weight 53:07 3147. 
Adrenal weight .06* .04 
Basılar length 62.2* 55.8 
Zygomatic breadth 40.2* 34.6 
Postorbital constriction 13% 132 
Nasal length 49.9 67.7 
Nasal width 7.8 8.3 
Maxillary tooth row length 205, 18.8 
Diameter of external auditory meatus 3:0: 3.3 
Breadth of brain case 29.8* 26.9 
Palatal bridge length 28:2* 24.9 
Bulla length 17295 16.2 


* = significant value at the .05 level. 


age as main effects (Table 5). Sex was found to be a significant factor in all variables except 
nasal length and nasal width (Table 6). Age was a significant factor with the variables spleen 
weight, post orbital constriction, nasal length, nasal width and external auditory meatus. 
Sex/age interaction was significant in the ANOVA of maxillary tooth row length. 

The varıous weights and measurements taken on Maryland mink revealed definite 
sexual dimorphism (see Table 6). 

Burns (1964) reported a basilar length range of 70.5-63.3 mm for males and 63.2-57.4 
mm for females from Alaska. This study found ranges for basilar length of 
70.2 mm-52.9 mm for males and 61.5 mm-50.02 mm for females. Substantial overlap 
precludes the use of this characteristic to sex Maryland mink. 

In studying maxillary tooth row length, Burns (1964) found a range of 
27.6 mm-24. 9 mm for males and 24.9 mm-22.3 mm for females. Burns proposed using a 
maxillar tooth row length of 25 mm to separate males from females. In this study, we 
found ranges for maxillary tooth row length of 22.7 mm-17.1 mm for males and 
28.3 mm-13.1 mm for females. Again, a substantial overlap precludes the use of this 
characteristic to sex mink from the Maryland population. 

In a study of 20 mink cranıal measurements, LECHLEITNER (1954) concluded no reliable 
means of determining age based on skull measurements existed. However, age was 
significant in the ANOVA of post-orbital constriction, diameter of the auditory meatus, 
nasal length and nasal width in this study. The nasal sutures were discernable in 61.3 
percent of juvenile males and 41.1 percent of juvenile females in a study conducted by 
GREER (1957). KruskA (1979) found that the skulls of farm mink became smaller in several 
measurements with increasing age. 

Epididymides weight showed a significant increase from November to February. There 
was a positive correlation with month and epididymides weight (p < .001). Testes weights 
also showed a significant increase from November to February. 
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Fig. 3. Epididymides and testis weights from Maryland wild mink compared to epididymides and 
testis weights of ranch mink (BosSTRoMm et al. 1968) 


A 2-way ANOVA was run on each of the varıables testes weight and epididymides 
weight using month and age as the main effects. Month was a significant factor with both 
testes and epididymides weights. However, age and month/age interaction were not 
significant factors with testes and epididymides weight. 

The earliest presence of sperm in either the testes or epididymides was December 16. 
The presence of sperm and the monthly increase in weight of the testes and epididymides 
agrees with the onset of the breeding season reported by LinscoMBE et al. (1983) (Fig. 3). 

Spermatogentic activity was seen in the positive correlation between month and 
epididymides weight and testes weight and month. Based on this fact, the breeding season 
in Maryland male mink begins in middle December and lasts at least until March. BosTROM 
et al. (1968) found that the mean testes and epididymides weights progressively increase 
from mid-November until the onset of the mating season in early March. 

Comparison of mean testes and epididymides weights of ranch mink to those of wild 
mink from this study show a positive correlation of testes and epididymides weight with 
month. This study shows a decrease in testes and epididymides weight from February to 
March, probably because of the small sample size. There was no available information for 
comparing breeding data on wild mink with this study. For this reason, we used ranch 
mink for comparisons. 

A 2-way ANOVA was run on the variable ovary weight using month and age as main 
effects. Month and age were not significant factors probably because only 2 females were 
collected in February and none in March. The breeding season for female mink is from late 
February to early April (LinscoMBeE et al. 1983). 
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Zusammenfassung 


Altersbestimmung und morphologische Eigenschaften bei Wildnerzen von Maryland, USA 


Drei Verfahren zur Altersschätzung von 169 Wildnerzen wurden angewandt. Die Tiere waren in den 
Jahren 1976-1980 im Bundesstaat Maryland erlegt worden. Die Methoden waren wie folgt: 1. Zahl der 
jährlichen Zementablagerungen an den Zähnen; 2. An- bzw. Abwesenheit der Jochbeinnaht; 3. 
Zustand des Jugendknötchens am Unterarmknochen. Der Jungnerzanteil in der Population betrug 
66 % und im Geschlechterverhältnis ergaben sich 64 % Männchen. Statistisch bedeutende Korrelatio- 
nen zwischen Alter der Tiere und Gewicht der Hoden und Nebenhoden, der Milz sowie der Länge 
und Breite des Nasenbeins wurden bei Rüden festgestellt, während bei den Fähen Milz-, Nieren- und 
Lebergewichte und Länge und Breite des Nasenbeins sich auf zunehmendes Alter bezogen. Spermato- 
genese begann Mitte Dezember und dauerte bis Ende Februar. 
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Erster Nachweis einer Wochenstubenkolonie von Myotis brandti 
in der Schweiz 


Von P. E. Zınss 


Zoologisches Institut der Universität Bern und Naturhistorisches Museum Bern 


Eingang des Ms. 19. 12. 1983 


TUPINIER und AELLEN (1978) berichten über die zwei ersten Einzelfunde von Myotis 
brandti in der Schweiz. Seither sind keine weiteren schweizerischen Funde durch Publika- 
tionen bekannt geworden. 

Eine Meldung über Fledermäuse in einem Haus südwestlich von Meiringen (Berner 
Oberland) führte im Juli 1979 zur Entdeckung einer Wochenstubenkolonie von Myotis 
brandti. Die Kolonie bewohnt nach Angaben des Besitzers das Anfang dieses Jahrhunderts 
erbaute Holzhaus schon seit über 15 Jahren. Die Tiere halten sich sowohl ım Dachstock 
wie auch in Zwischenräumen der Wände und Böden resp. Decken auf. Ausflugstellen 
wurden an der Südseite auf dem Dach und an der Westseite in Rolladenkästen gefunden. 

Das Haus liegt auf 1270 mü.M. in einem von SW nach NE abfallenden Tal. Es befindet 
sich auf einer 2,5 ha großen, extensiv genutzten Weidefläche, umschlossen von subalpinem 
Fichtenwald, an den weitere Weide- und Waldflächen angrenzen. Auf der Weide mit dem 
Koloniegebäude liegen ein 17 a großer Teich sowie ein 8 a umfassendes Wasserbecken mit 
Springbrunnen. 

Nach der Karte ‚„Wärmegliederung der Schweiz‘ (SCHREIBER et al. 1977) läßt sich die 
Region klimatisch folgendermaßen charakterisieren: Vegetationszeit 150-165 Tage; unge- 
fähre Jahresmitteltemperatur 5-6 °C; durchschnittliche Temperatur von April bis Oktober 
9-10 °C. 

Die Existenz der Kolonie konnte von 1979 bis 1983 jedes Jahr bestätigt werden. Bisher 
wurden 11 adulte ?,4 juvenile d und 1 juveniles 2? vermessen. Am 23. Juli 1983 ergab eine 
durch ein aufkommendes Gewitter beeinträchtigte Ausflugzählung mindestens 46 Tiere. 
Beobachtungen ım Juli (1982, 1983) zeigten, daß damals während der ganzen Nacht bis 
zum Tagesanbruch Ein- und Ausflüge stattfanden. Die letzte am Morgen in das Koloniege- 
bäude zurückkehrende Myotis brandti wurde am 15. Juli 1982 um 4.40 Uhr (MEZ) und am 
23. Juli 1983 um 4.46 Uhr (MEZ) beobachtet. Während insgesamt drei Beobachtungsnäch- 
ten im Juli 1982 resp. 1983 wurden jagende Myotis brandti vor allem ım umliegenden 
Fichtenwald festgestellt (akustisch und optisch), hingegen nur spärlich über dem offenen 
Weidegebiet und den Wasserflächen. 

Zur Ergänzung seien hier noch drei weitere Fundorte von Myotis brandti aufgeführt: 
Am 1. November 1981 wurde ın Meiringen (600 m ü. M.), 3,8 km NE vom oben beschrie- 
benen Kolonieort, ein d verletzt auf der Straße aufgefunden. 

Aus der Haglätschhöhle und einer Höhle am Arnigrat, beide im Hohgantmassıv 1650 m 
ü. M., 12km nördlich von Interlaken, konnte ich Knochenmaterial noch unbekannten 
Alters bergen. Im Fundmaterial beider Höhlen identifizierte ich unter anderem auch 
Schädelfragmente von Myotis brandtı. 

Die wenigen aus der Schweiz vorliegenden Funde und die klimatische Lage der hier 
beschriebenen Wochenstube entsprechen einerseits der Vermutung von LEHMANN (1984), 
daß der europäische Verbreitungsschwerpunkt der Art im Norden liege und ebenso der 
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Ansicht von STRELKOV (1983), wonach Myotis brandti ein typischer Vertreter des borealen 
Waldes ist. Demnach wären in der Schweiz weitere Wochenstuben am ehesten ım Bereich 
der Alpen und des Juras zu erwarten. Offen bleibt die Frage, ob für die oft beobachtete 
Gewässernähe der Wochenstuben (GRIMMBERGER 1980; Hana 1971; HEISE 1982; Kraus 
und GAUCKLER 1972; VIERHAUS 1975) auch ein kausaler Zusammenhang besteht. 
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HUTTERER, R.; Happoıp, D. C. D.: The shrews of Nigeria (Mammalia: Soricidae). 
Bonner Zoologische Monographien, Nr. 18, 1983, Bonn. 79 S., 8 Verbreitungskarten, 
27 Abb., DM 15,-. 


Der vorliegende Beitrag wird als ein ‚‚first step towards a knowledge of the shrew-fauna of Nigeria“ 
bezeichnet. Revidiert werden auf der Grundlage von 601 Bälgen und/oder Schädeln die in Nigeria 
vorkommenden Spitzmäuse, die in mindestens 24 Arten nachgewiesen sind. Vertreten sind die 
Gattungen Sylvisorex mit einer Art, Suncus mit zwei Arten und Crocidura, auf die die restlichen 
Spezies entfallen. Das Vorkommen zahlreicher weiterer Arten wird für wahrscheinlich erachtet. Auf 
die Einleitung und Materialübersicht folgt ein Schlüssel zur Bestimmung der Arten nach äußeren und 
Schädelmerkmalen. Daran schließen sich die jeweils in der Norma dorsalis, N. ventralis und 
N. lateralis gezeichneten Schädel und schließlich eine ausführliche Beschreibung mit Diagnose, 
Maßen, Angaben zur Verbreitung, zur Naturgeschichte und Taxonomie und ein Fundortverzeichnis 
für jede Art an. Die schmale, indessen sehr inhaltsreiche Monographie über eine bislang etwas 
vernachlässigte Säugetierordnung in Westafrika wird mit einer Diskussion und dem Schriftenverzeich- 
nis beschlossen. Eine verdienstvolle, Kenntnislücken immer wieder aufzeigende Zusammenstellung, 
die für gleichgerichtete Untersuchungen an afrikanischen Soriciden unentbehrlich ist. 

H. ReıchHstein, Kiel 
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CHEESEMAN, C. L.; MıTson, R. B. (eds.): Telemetric Studies of Vertebrates. Symposia of 
the Zoological Society of London No. 49. London, New York, Toronto, Sydney, San 
Francisco: Academic Press 1982. 368 pp. US-$ 54.00. ISBN O-12-613349-2. 


Methoden der Telemetrie haben sich seit einiger Zeit in Europa durchgesetzt und vielseitig Anwen- 
dung gefunden. Bedingt durch die technische Weiterentwicklung der Geräte, durch deren Verfeine- 
rung und Verbesserung ist es heute möglich, an Tiere bei Freilanduntersuchungen ein großes 
Spektrum von ökologischen, biorhythmischen und physiologischen Fragestellungen zu bearbeiten. 
Der vorliegende Symposienband nımmt hierzu Stellung. Er umfaßt 5 einleitende Studien über die 
Technik von telemetrischen Apparaturen, über Möglichkeiten der Anwendung und über gesetzliche 
Vorschriften in England. Die 16 folgenden Beiträge befassen sich mit Untersuchungen an Vertebraten. 
Neben Ergebnissen an Fischen (2) und Vögeln (4) werden hauptsächlich Ermittlungen an Säugetieren 
mitgeteilt, und zwar an folgenden Arten: Rhinolophus ferrumequinum, Sciurus carolinensis, Microtus 
agrestis, Erinaceus europaeus, Mustela vison, Vulpes vulpes und Alopex lagopus, Meles meles, Panthera 
leo, Panthera pardus. Der Leser erhält in erster Linie Auskunft über soziale Organisation und 
Populationsgröße, zeitliche Aktivität, Aktionsraum und Territorialität, Ortsbewegung, saisonale 
Veränderung etc. Der Band enthält somit über technische und methodische Hinweise hinaus wichtige 
und interessante Informationen zur Biologie der erwähnten Arten. Er dürfte für alle Säugetierkundler, 
besonders aber für Ökologen, Ethologen und Wildbiologen von Interesse sein. D. Kruska, Kiel 


WAarınG, G. H.: Horse Behavior. The Behavioral Traits and Adaptations of Domestic and 
Wild Horses, Including Ponies. Park Ridge, New Jersey: ne Publications 1983. 292 pp. 
US-$ 35.00. ISBN 0-8155-0927-8 


Unter populärwissenschaftlichen Büchern über Hauspferde beansprucht das Werk von WAarınG, 
einem Zoologie-Professor in Illinois, besondere Aufmerksamkeit wegen seiner Vielseitigkeit und der 
Beachtung von Erfahrungen mit freilebenden und verwilderten Hauspferden. Nach Hinweisen auf die 
Stammesgeschichte der Pferdeartigen werden zunächst Bau und Funktion der Sinnesorgane und die 
Motorik erörtert, wobei die Skizzen über die Gangarten wesentlich zur Erläuterung beitragen. Sodann 
folgt die Darstellung der Verhaltensweisen in Entwicklung und Ablauf beim ausgewachsenen Tier. 
Einem vielseitigen Ethogramm mit höchst kennzeichnenden Skizzen folgen Darstellungen über das 
Fortpflanzungsverhalten und das Leben im Sozialverband, wobei Fragen der Rangordnung, der 
Aggression, der Kommunikation in knappen Formulierungen herausgestellt werden. Abschließend 
sind Probleme angewandter Ethologie erörtert. So entsteht ein umfassender Überblick, der durch die 
Prägnanz der Darstellung besticht. W. HERRE, Kiel 


HEnnIG, W.: Stammesgeschichte der Chordaten. Fortschritte in der zoologischen Syste- 
matik und Evolutionsforschung Bd. 2. Beiheft zur Zeitschrift für zoologische Systematik 
und Evolutionsforschung. Hamburg und Berlin: Paul Parey Verlag 1983. 208 S., 5 Abb. 
DM 58,-. ISBN 3-490-20318-6. 


Die vorliegende Broschüre basiert auf einem nachgelassenen ursprünglichen Manuskript von WILLI 
Hennic. Es ist von seinem Sohn WOLFGANG HENNIG, Nijmegen, unter Mitwirkung von E. und G. 
MIcKoLEIT, Tübingen, für den Druck vorbereitet und herausgegeben worden. In den Ausführungen 
kommen die Vorstellungen über die phylogenetische Systematik, von HENNIG vorwiegend an 
Insekten entwickelt, für Chordaten zur Anwendung. Eine erste große Auswahl von Merkmalen wird 
aufgelistet und als Synapo- oder Symplesiomorphien bewertet. In erster Linie werden die rezenten 
Chordaten ihren Gruppen zugeteilt. Fossilien und paläontologische Befunde sind kaum integriert, da 
die Merkmalsanzahl dort zu gering erscheint. Gerade paläontologische Ergebnisse haben jedoch im 
Einklang mit Befunden der vergleichenden Anatomie unsere Vorstellungen über die Vertebraten- 
Phylogenese in ihrem zeitlichen Ablauf entscheidend geprägt. Die Säugetiere werden mit ihren 
Gruppen Prototheria, Metatheria und Eutheria eingehend dargestellt. 

Die Broschüre kann viele Anregungen zur Erweiterung und konsequenten Fortführung der 
Hennicschen Vorstellungen geben. Interessant erscheint eine solche Weiterführung bis zum Niveau 
der Ordnung, Familie oder Art, besonders im Hinblick auf die Einordnung zahlreicher neuerer 
Fossilien und bei Berücksichtigung zeitlicher Abläufe. D. Kruska, Kiel 


Vergleichende Anatomie 
der Wirbeltiere 


Von Alfred Sherwood Romer, Harvard 
University, und Thomas S. Parsons, Uni- 
versity of Toronto. Aus dem Amerikani- 
schen übersetzt und bearbeitet von Prof. Dr. 
Hans Frick, München. Mit einem Geleit- 
wort von Prof. Dr. Dr.h. c. Dietrich Starck, 
Frankfurt a. M. 5. neubearbeitete und er- 
weiterte Auflage. 1983. 639 Seiten mit 1310 
Einzeldarstellungen, davon 123 farbig, in 
435 Abbildungen. Balacron gebunden 
98,- DM 


Die Wirbeltieranatomie führt als eine der 
klassischen Disziplinen der Biologie auch 
heute noch zu neuen Faktenkenntnissen 
und zu besser fundierten Deutungen des 
Evolutionsgeschehens. Deshalb findet sie 
überall in der wissenschaftlichen Welt stetes 
Interesse. Das gilt entsprechend auch für 
das einschlägige Schrifttum, speziell für den 
„Romer“, der im deutschen Sprachraum als 
„Vergleichende Anatomie der Wirbeltiere“ 
bereits in fünfter Auflage vorliegt. Neube- 
arbeitet, erweitert und durch zahlreiche 
Änderungen in der Darstellung roch weiter 
präzisiert, entspricht die neue Auflage wie- 
der dem aktuellen Kenntnisstand. Das gilt 
besonders für das jetzt wesentlich umfang- 
reichere Kapitel „Wer ist wer unter den 


Vertebraten“, das neuere paläontologische 
Befunde über die Ostracodermata, die Pla- 
codermi und die säugerähnlichen Reptilien 
berücksichtigt. Dafür wurde im Kapitel 
„Zellen und Gewebe“ die Beschreibung der 
chemischen Zellbausteine gekürzt, über die 
heute die Lehrbücher der Biologie genü- 
gend ausführlich unterrichten. 


Das umfassende und anschauliche Werk ist 
vor allem für Studenten der Biologie, der 
Medizin und verwandter Studienrichtun- 
gen gedacht; es gibt aber auch den Spezia- 
listen auf engeren Forschungsgebieten der 
Biologie zuverlässige Grundlagen für ihre 
wissenschaftliche Arbeit. Darüber hinaus 
wendet essich an jeden, der am Beispiel der 
Wirbeltieranatomie die wundervolle Man- 
nigfaltigkeit der Organismen zu verstehen 
sucht. 
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Der vorliegende Band ist ein Manu- 
skript aus dem Nachlaß des bekannten 
Zoologen und Phylogenetikers Willi 
Hennig, das ursprünglich als einlei- 
tender Abschnitt für ein Lehrbuch der 
Zoologie vorgesehen war. Der Band 
gibt Studierenden der Biologie sowie 
allen an naturwissenschaftlichen Frage- 
stellungen Interessierten eine allge- 
meine Einführung in die Aufgabenstel- 
lung und die Methodik stammesge- 
schichtlicher Forschung und damit 
zugleich auch der biologischen Syste- 
matik. Der Text ist eine allgemeinver- 
ständliche Zusammenfassung der von 
Willi Hennig erarbeiteten Theorie einer 
phylogenetischen Systematik, die zu- 
erst 1950 erschien und in der Folge 
grundlegende Neuorientierung und 
Diskussionen stammesgeschichtlicher 
und systematischer Forschungsansätze 
induziert hat. Der vollständige Text 
dieser Theorie wurde 1982 innerhalb 
der Reihe „Pareys Studientexte“, erst- 
malig in der deutschen Fassung, neu 
herausgegeben. 

Systematik wird allgemein als einsei- 
tiges, in seiner Anwendung begrenztes 


Teilgebiet der Biologie gesehen, ob- 
gleich evolutionäre Aspekte der Orga- 
nismen heute auch in der Molekular- 
biologie großes Interesse verzeichnen. 
Der vorliegende Text macht jedoch 
deutlich, daß systematische Arbeit, 
neben ihrer Bedeutung für die Ange- 
wandte Biologie, an die Grundlagen 
biologischer Fragestellungen heran- 
führen kann und weitreichende und all- 
gemeinbiologische Einsichten zu ver- 
mitteln vermag, wenn sie sinnvoll be- 
trieben wird. Dabei wird dem Leser 
klar, daß Systematik, die von falschen 
oder ungeklärten theoretischen Ansät- 
zen ausgeht, zu fundamentalen Fehl- 
schlüssen über biologische Fragestel- 
lungen leiten kann. 

Der Text ist insbesondere auch als 
Grundlage und Ergänzung für das Stu- 
dium der von Willi Hennig veröffent- 
lichten Taschenbücher der Zoologie 
(Wirbellose I und II) sowie des Bandes 
‚Stammesgeschichte der Chordaten‘ge- 
dacht. 
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Movements and activity patterns of Hedgehogs 
(Erinaceus europaeus) in Mediterranean coastal habitats 
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Abstract 


Studied the activity patterns and movements of fourteen hedgehogs by radio-telemetry in a typical 
Mediterranean maquis environment. Activity periods had a constant pattern up to the first half of 
December, when they began to decrease. In January and February actıvity was almost absent, and it 
commenced again in March. The mating season lasted from the middle of March to the second half of 
October. Out of 990 observations, the most frequented environments were wet meadows (36.5 %), 
bushy areas of the maquıs (26.4 %) and dry meadows of the maquis (25.2 %). Of 120 located nests, 
28 % were under the bushes of the maquis, 25 % under brambles, 22 % in tall grass. Sixty percent of all 
nests were used more than once. Females used the same nests consecutively for periods significantly 
longer than the males. Homes range sizes were highly variable, ranging from 5.5 to 102.5 ha. Ranges 
were found to overlap widely, and each range included several different habitats. The maquis was 
frequented particularly in spring, when the animals covered greater distances, while the wet meadows 
were mostly used in the summer and autumn months. Food availability apparently determined the 
pattern of habitat use. 


Introduction 


The most extensive review of the hedgehog (Erinaceus europaeus) biology was written by 
HERTER in 1938. More recently, researches were focused on anımals kept in the laboratory 
or in captıvity, while little attention was paid to animals in the wild (Morrıs 1973; 
CAMPBELL 1973; PARKES 1975). However, in recent years the development of telemetric 
techniques has opened up new possibilities for field studies of many vertebrate species. 
Radio tracking of hedgehogs has been used in Europe (KrısTıansson and ERLINGE 1977; 
BERTHOUD 1978; REEvE 1979; EssER pers. comm.) and in New Zealand (Moos 1979). 

This paper reports on the study of a small number of hedgehogs marked with radio- 
transmitters: the aim of the study was to define the activity patterns and movements of the 
species in a typical Mediterranean environment, ı.e. the waste maquis, which is still largely 
unknown with regard to the existing relationships among its flora and fauna. 

This study is part of the interdisciplinary research programme funded by the National 
Research Council, “Environmental Quality Promotion”. 


Study area 


The study area covers one of the rare remaining stretches of the Mediterranean coastal maquis along 
the coastlines of Tuscany and Lazio. “Lago dı Burano”, a brackish water lake, is bordered on the west 
side by a series of sandy dunes which separate the lake from the sea. These dunes occupy an area of 
about 160 ha, and are covered by low, dense bush, interspersed with open meadows of typical grassy 
vegetation. The predominant species of bushes are Juniperus oxycedrus macrocarpa, Juniperus 
phoenicea, Quercus lex, Pıstacia lentiscus, Phyllirea variabılis, Myrtus communis, Cistus spp. 

Since 1968, this area has been granted to the W.W.F. Italy, in order to protect the total 
environment, as a refuge for migratory and native bird-life. Human activity within this area is reduced 
co a minimum. 
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Table 1 


Climatic variables obtained from September 1980 to July 1981, by the Grosseto metereological 
station 


Temperature (°C) Rainfall 


total (mm) rainy days 


September 
October 
November 
December 
January 
February 
March 
April 

May 

June 


July 
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The lacustrine strip beyond the sand dunes covers about 82 ha, and consists of alternating tracts of 
marshes with reeds (Carex, Typha, Juncus), patches of Rubus, and wet meadows used for pasture, an 
area extensively subdivided by drainage systems. Towards the center of the area there ıs a low lying 
plain of about 50 ha used mostly for cereal and vegetable cultivation. The areas characterized as refuse 
sites, are considered as separate environments, which are divided into three centres covering an area of 
0.8 ha. Such a subdivision into 5 separate habitats is employed during analysis of the environmental 
preferences of the hedgehog. 

The climate of the entire zone is particularly mild, due to its proximity to the sea (Table 1). 


Methods 


The capture of the anımals was achieved either through the use of live-traps (Woodstream Corp., 
Lititz, Pennsylvanıa), by chance encounters or by capture in the company of radio-marked animals, 
during the mating season (Table 2). 

The body-weight, sex and sıze of captured individuals were recorded, and anımals were marked 
with small numbered metal tags, attached on the ear. Radio transmitters were attached to those 
animals weighing more than 500 g, using an epoxidic glue (EssEr pers. comm.). The body-weights of 
these anımals were recorded periodically during the observation period. 

Ten transmitters (model no. SB2, AVM Instrument Co., Illinois, USA) were completely encased in 
a resistant, water-proof, acrylic resin, whilst allowing the Lythium battery to be changed easily. The 
dimensions of the entire transmission unit ranged between 3 X 3 X 2 cm, 30g (Li 1/2 A) and 
4x 4x 2 cm, 40g (Li 2/3 A), lasting respectively 3 and 6 months. An antenna about 20 cm long, 
obtained from a bicycle brake cord, hung loosely to the ground. Radio signals covered a reception 
distance ranging over 1500 m. 

From September 1980 to July 1981, the transmitters were attached to 14 hedgehogs that carried 
them for periods extending from 24 to 248 days (Table 4). In 123 days of radio-tracking, three kinds of 
observation were made: night spotting of animals (at least twice a night); extended following of a 
single hedgehog, tracking it at 10-15 minute intervals; day spotting of all the hedgehogs. Observations 
were coded NO, when the anımal was immobile; M, when active or moving within a limited area; T, 
when traveling along a relatively straight line. During night-spotting, visual contact was prolonged 
whenever possible by shining a torch on the anımals and following them from a distance of 
approximately 20 m. The coordinates of the 25 X 25 m square of a map at 1:5000 of the study area ın 
which every anımal was observed were recorded on the respective individual anımals card along with 
time elapsed, climate and environment variables, the activity and behaviour of the anımals. 


Results 
Captures and number of population under observation 


Between March 1980 and July 1981, 28 hedgehogs (17 males and 11 females) were captured 
in the study area (Table 2). Only 14 of these were followed by radio-tracking. 
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In May 1981, the maquis zone within the study area (160 ha) was regularly frequented 
by at least 6 anımals. All anımals ın this period even those encountered by chance, proved 
to be radio-tagged, an observation which supports the hypothesis that they constituted the 
entire resident population. In the following months of June and July the maquis was 
almost completely abandoned by all individuals that were considered residents in May. 
These anımals had moved on to the pasture or into the crops beyond the maquis. During 
these months the 82 ha of the pasture were occupied by a least 10 anımals. Four of these 
were always somewhat peripheral to the study area and may have come from surrounding 
areas. 


Table 2 


Captured animals and their data 
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+ = radio-tagged animals; T = captured by traps in 86 trapping days; C = captured by chance 
encounters; S = captured after their encounters with radio-tagged anımals. 


Body weight variations during the course of the year 


Captured anımals were divided into 3 age groups according to their weight: those with 
body-weigths less than 500 g were considered to be juveniles (Parkes 1975). For 
individuals with body-weights between 500 and 600 g we were unable to determine 
whether they had only recently reached maturity or as mature individuals had underweight 
at the time. The animals in the third age group were considered to be adults, weighing more 
as 600 g (Parkes 1975; KRISTOFFERSSON 1971). 

Based on longitudinal examination of anımals that carried transmitters for the longest 
period of time, it was possible to trace individual varıations in body-weight during the year 
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(Fig. 1). The weights of all the hedgehogs, both captured and those found dead are 
presented in Fig. 1D. A seasonal pattern ın the varıation of body-weight is evident with a 
peak in the autumn and the lowest point at the end of the winter. 


Daily and seasonal activity 


Using data on anımal activity gathered by observation, we were able to reconstruct their 
movement patterns. Figure 2 shows two movements for one female. The black triangles 
represent the radio fixes which, besides indicating the route direction, also indicate the 
speed of movement, having been recorded at regülar intervals (every 10 minutes). 

Figure 3 presents the monthly and daily activity, calculated as a percentage of the sum M 
+ T over the total length of observations (M + T + NO) at various hours of the night. 
This figure shows limited nocturnal inactivity from September to November, due to the 
fact that the hedgehogs rest for only a few minutes before resuming their search for food. 
In December, activity is restricted to the early hours of the night. During January and 
February the activity of hedgehogs becomes rare and unpredictable and observations were 
suspended. Activity resumed fully from March onwards, reaching a level peak at each hour 
of the night, while in May and June several daytime movements were noted, predomin- 
antly during the warmest hours of the day or in the early morning. 


Environmental preferences 


In 990 observations conducted during the year, the most frequented environments turned 
out to be the pastures and the enbankments of the canals that characterize the flat land of 
the study area (wet meadows), a reported 36.5 %. These are followed by the bush and the 
dry meadows (maquis) with very similar percentages (26.4 %; 25.2 %), while the agricul- 
tural land and the refuse sites appear to be rarely frequented (Fig. 4B). Figure 4A shows the 
percentage relative to the use of the five habitats during different months of the year. We 
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Fıg. 2. Two nocturnal routes of female H203, and related activity pattern. The radio fixes (4) were at 
10 minutes intervals 


can notice the inverse relationship between the use of the wet and dry meadows, the latter 
being particularly frequented in spring, while they are rarely used in the summer months. 
This may be due to the fact that the maquis area, while blooming in spring, by June is 
already dry and lacking in fresh vegetation, while the pasture, due to the presence of the 
ditches and its marshy origins remains rich and moist even in summer. 


Interaction between the sexes 


The first mating after the winter period was noted on March 21st. From this date until June 
10th, the total number of observations of encounters between males and females was 18, 
and of these, 10 different individuals (5 males and 5 females) were involved. Every anımal 
had several encounters with the same partner, or others of the opposite sex. There did not 
seem to be peak periods of reproductive activity, the number of observations of encounters 
between male and female remaining constant at 4/mths. Furthermore, every anımal 
continued to frequent members of the opposite sex for long periods (up to 3 months). 
From September to October mating was never observed. The reproductive season extends 
to October, since at the end of this month and in the beginning of November, animals with 
a body-weight of less than 200 g, corresponding to an age of 3-4 weeks, were captured or 


found dead. 
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Construction and use of the nests 


Nests of hedgehogs are spherical in shape and are always built by rolling within the 
available material from around the site (Morrıs 1973; Moors 1979). 

On five occasions hedgehogs were seen sleeping rolled up within a thicket, they had not 
built a nest. 120 nest spots were sighted; of these, 34 (28. 3 %) were located within the 
bushes of the sand dunes, 30 (25.0 %) were under brambles, 24 (21.7 %) were in tall grass, 
usually on the enbankments of ditches, 7 (5.8 %) were constructed with dry leaves under 
thickets of Quercus pubescens, 7 (5.8 %) at the base of the reed clumps (Juncus), 5 (4.2 %) 
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under pine needles, 4 (3.3 %) under ferns, 4 (3.3 %) among cane. Nests situated in grass 
were found in summer above all, while of the seven nests used by hedgehogs during 
hibernation, 6 were in the brambles and under dry leaves, and 1 was among the cane. 

Table 3 summarizes observations on the number and use of nests for every hedgehog. 
The distance between those used consecutively is measured in a straight line. Each 
hedgehog used more than one nest, some were used for a few days and then abandoned, 
while others are re-inhabited after a period of time, varyıing from 1 to as many as 169 days. 
Of 120 nests located, 72 (60 %) were used more than once, and of these 46 (64 %) were 
reinhabited after an interval of a least one day. 

The females used the same nest consecutively for significantly longer periods than the 
males (t = 2.76; 0.01 <P< 0.001). This especially happened during the reproductive 
season and can be explained by the birth and rearing of the young. 

Correlated with an increase in general activity and with the increase in the number of 
displacements in the spring, the nests, ın this period, are changed more frequently, and the 
time lapse between the consecutive use of the nests is greater. 

Whilst in the warm period the hedgehogs tend to build mostly hide-outs in the 
vegetation, with the lowered temperatures the nests are increasingly important as a defence 
against the cold, and as a result are built with far greater care. They are usually located in 
drier surroundings slightly further down in the hollows, and the building materials are 
carefully selected and transported, and then compacted to form thicker walls. 

The distribution of nests within the home range seems to be closely linked to that of 
vegetation coverage. The hedgehogs that frequented the open spaces usually had all their 
nests concentrated at the limits of the tallest vegetation; at the time when the maquis was 
most frequented, nests were distributed over the entire area. 


Home ranges 


The home ranges pertaining to the period of time in which every anımal had carried a radio 
transmitter, has been calculated using the convex polygon system (MoHR 1947) (Table 4). 
Those areas which were not habitually frequented by the hedgehogs (e.g. the lake) have 
been excluded from the area calculation (Ages 1969). Table 5 indicates the percentage of 
overlap of the home ranges, taking into consideration those animals of which there is at least 
a minimum overlap of observation time; the female H 203 was included because the site 


Table 4 
Radio-tagged hedgehogs’ data 


Hedgehog First radio Transmission Last radio 
No. location failures location 
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Table 5 


Overlap estimates between hedgehogs’ home ranges 


The table shows the percentage of one home range (x) overlapping with any other home range (y) 


Home range 
size (ha) 
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where she was captured on 
3.6.81, supports the hy- 
pothesis that she kept her 
home range constant. The 
overlap of home ranges is 
consistent. In fact, we were 
often able to spot the simul- 
taneous presence of more than 
one anımal within a limited 
area, without manifesting any 
territorial defence reactions. 
However, it seems the anımals 
tend to maintain a personal 
distance because direct en- 
counters, apart form those 
concerned with reproductive 
purposes, are completely non- 
existent. The distance be- 
tween two anımals of the 
same sex was never less than 
20 m. 

The size of the areas fre- 
quented by the hedgehogs 
varied greatly. In order to as- 
certain whether thıs varıabiılı- 
ty was significantly dependent 
upon the number of surveys 
carried out on every anımal, 
we calculated the correlation 
coefficient between the sizes 
of home ranges and the total 
number of days the animals 
carried the radio-transmitter 
(r= —0.11), the total number 
of observation days (r = 
+0.10) and the number of fıx- 
es for every hedgehog (r = 
+0.05), respectively. The re- 
sults of this statistical test do 
not reveal a significant linear 
correlation between the areas 
and the three variables under 
examination, therefore, its ım- 
portance can be eliminated 
from the final demarcation of 
the home ranges. 

Hence, the analysis of the 
home range’s use was 
deepened by the grid-cell 
method (VoıGT and TINLINE 
1979), which reveals the actual 
use of the range in relation to 
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but she continued to concentrate her nest sites in areas 
offering denser vegetation cover 


Fig. 5. Female H203 showed a preference for the pasture, 
M nests 


the frequency of fixes in each grid’s square representing the study area. The number inside 
each cell refers to the number of actual sightings in the corresponding area. 

A separate use of different areas of their home range which corresponds to the different 
environments present in the study area by the animals was immediately evident. The fixes 
in the pasture, agricultural land or in the vicinity of the refuse sites (open spaces) — areas 
which were visited by all the anımals - always appear to be rather concentrated, and the re- 
use of the same cell often occurs in these areas. The fixes relating to the maquis area, 
instead, are generally much more dispersed and the occupied cells often turn out to be 
defined by a single observation. No animal frequented this zone only, although 8 anımals 
did show a preference for open spaces; yet, they continued to concentrate their nests in 
areas offering the most vegetation coverage within their home range (Fig. 5). Sıx animals, 
then, frequented both the open spaces and the typical maquis environment, and their home 
range showed zones of concentrated fixes and zones of dispersed fixes (Figs. 6 and 7). 

Since the observations were fairly evenly distributed throughout the study period, the 
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Fig. 6. The home range of female H205 shows a zone (on the right) in which the frequented cells are 

extremely concentrated and where numerous nests are sited, and a much larger zone (on the left) 

where the fixes are less constant and spread farther apart. These zones are located near a refuse site and 
a typical maquis environment, respectively 
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Fig. 7. Male H217’s home range shows an area of dispersed fixes in the maquis and a more 
concentrated area of fixes in the pasture 


configuration of occupied cells is indicative of the pattern in which the displacements 


occur. The concentrated configuration, with frequent re-use of the same cell, stems from 
the anımal’s constant use in time of a limited zone, while a dispersed configuration results 


from sporadic excursions covering greater distances. 
In order to verify whether the use of different environments was linked to seasonal 
changes, the year was divided into three periods on the basis of the trends observed during 
field work. This division does not include the observation period for every hedgehog, 
which always covered, at most, two of these periods; on the grid-cell we have differentiated 


those occupied cells, representing each period with a different symbol. 

The use of the various environments presents in the study area appears to be strictly 
linked to seasonal changes. In the first period, corresponding to the months from 
September to February, all five hedgehogs under observation frequented a restricted area 
which covered the pasture, the agricultural land, or the vicinity of the refuse sites, an area 
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Fig. 8. From September ’80 to February ’81, female H205 frequented restricted areas in the vicinity of 
a refuse site. From March ’81 to May ’81 she frequented larger areas in the maquis 


204 L. Boitani und Gabriella Reggiani 


Fig. 9. From March ’81 to May ’81, male H217 frequented the maquis area, but abandoned it in favour 
of the pasture from June onwards 


which was progressively reduced in the course of the autumn and winter months. In the 
second period, from March to May, nıne animals were under observation. Six used larger 
areas in comparison to the first period, located almost entirely in the typical maquis 
environment. The acitvity area of another anımal was displaced but still located in the 
pasture, where it traveled greater distances. In the third period, ı.e. in June and July, when 
the open spaces of the maquis began to get much drier, the six animals studied in the second 
period gradually abandoned it ın favour of the pasture and agricultural land, where another 
three anımals were caught and radio-marked. Until the end of the study period, all the 
anımals were always tracked or encountered in this environment. In contrast to the second 
period, the animals in the pasture and agricultural land frequented more restricted areas 
and showed a preference for a particularly humid zone, in which they were concentrated, 
attaining the highest population density value for the entire study. Figures 8 and 9 show the 
seasonal varıiations in the use of the range by the anımals represented in Figures 6 and 7, 
studied in the first and second period and in the second and third period, respectively. The 
overlapping of the areas frequented during the different times of the year ıs minimal, since 
the maquis is only frequented regularly during the second period. 

The nests, or concentration of nests, constitute an important center of activity for all the 
anımals, but expecially for the females who appear to be particularly tied to them. For this 
reason the observations of the range expansion in the second period, in the case of the 
males, even if the actual distances covered in one night may be the same for both sexes (up 
to 3-4 km), appears to be pronounced. 

The difference between the sıze of the home ranges of both sexes did not prove to be 
significant (t = 1.59;0.2<P< 0.1). 


Discussion 


Although a precise estimate of the number of population under observation do not emerge 
in this study, it is evident that the population density of the hedgehogs in the study area is 
far lower than that found in New Zealand by Camper (1973), who estimated a 
population density of 8/ha, or by Parkes (1975), who calculated a density of 2/ha. The 
reason for this difference is probably linked to the availability and distribution of food 
resource in the area under investigation. 

The seasonal pattern in the variation of the animals’ body-weight conforms to field 
observations in New Zealand (PArkes 1975) and it is supported by both the availability of 
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food in the study area, and by the rhythms of fat distrubution (KRISTOFFERSSON and 
SUOMALAINEN 1964). 

The hibernation period of hedgehogs within the study area seems to be considerably less 
than that encountered in other European studies (WAaLHovD 1975, 1978, 1979; BURTON 
1969), but it coincides with the studies conducted in New Zealand (PAarkes 1975). These 
results appear to be consistent with the climatic conditions of those countries under 
consideration and they support the hypothesis that the external temperature is one of the 
most important factors that determines the length of the hibernation period (KRISTOFFERS- 
son and Soıvıo 1964a, 1964b). Just as the reproductive season depends on climatic 
conditions, it is of longer duration in places where the hibernation period is shorter, as ın 
the case of the Mediterranean maquis of Burano. 

Our observations showed that nests are preferably located within the bushes of the sand 
dunes, under brambles and in tall grass. These results appear to be in accordance with those 
reported by Morris (1973) for the higher percentages. However, there are differences in 
the values related to nests located on grass tussocks which, in MORRIS’ research, are low. 
This contrast may be explained by the fact that MoRRIS’ research refers solely to winter 
nests. Even if Morrıs (1973) claims that a lenghty survival of nests is due to their internal 
structure, we add that they can be re-adapted by each new occupancy. 

Our results are in accordance with the majority of observations on the definition and 
overlapping of the animals’ home ranges and on the complete absence of territorial limits and 
associated behaviour (CAMPBELL 1973; PARKES 1975; REEvE 1979). Movements of the 
hedgehogs ın the study area followed a peculiar pattern: the maquis is frequented 
particularly in spring, when the anımals covered greater distances, while the pasture are used 
in the summer and autumn months. Furthermore, we can note that the percentage of the 
maximum use of the refuse sites increases in November, when presumably other resources 
become scarces. Usage of the environment, thus movements, appears to be closely linked to 
food availability, being the search for food the main activity of the animals. In the mating 
season, movements are also motivated by the search for a mate, but its influence on the 
pattern of displacements cannot be defined on the basis of the collected data. 

Until now published literature on the home range of the hedgehog has dealt mostly with 
its dimensions (CAMPBELL 1973; PARKEs 1975; BERTHOUD 1978; REEvE 1979). While all 
authors note an increase ın distances travelled by the hedgehogs, which starts at the 
beginning of the mating season, an observation supported by our own results, our data 
relating to the size of the home range appears, instead, to be extremely different from 
previous estimates: CAMPBELL (1973) calculated individual values ranging from 0.8t04.6 ha; 
PArkEs (1975) between 0.4 and 6.5 ha, while REEvE (1979) calculated average areas of 20.7 ha 
for males and 7.9 ha for females, and BERTHOUD (1978) calculated areas ranging between 1.8 
and 2.5 ha. In our case, the calculated areas varıed between 5.5 ha, in the period preceding the 
onset of hibernation, and 102.5 ha, in a period of maximum activity. Therefore, the areas 
frequented by the hedgehogs studied in the Burano area are often far largerthan the average, 
in fact, even larger than the maximum values previously reported for this species. 

Examining the results obtained from the population density analysis, environmental 
preferences and the anımals’ home range dynamic, the hypothesis emerges that the 
Mediterranean maquis does not provide enough resources to support a high population 
density of hedgehogs, to the extent that these are constrained to travel considerable 
distances in order to meet their food and reproductive needs. 


Zusammenfassung 
Ortsveränderungen und Aktivitätsmuster von Igeln (Erinaceus europaeus) 
in mediterranen Küstenregionen 


Vierzehn Igel wurden mit radiotelemetrischen Methoden in einem Küstengebiet der Mittelmeer- 
macchie in Mittelitalien untersucht. Die Aktivitätsperioden hatten ein konstantes Muster bis zur 
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ersten Dezemberhälfte, dann nahmen sie ab. Im Januar und Februar traten kaum Aktivitäten auf, erst 
im März setzten sie wieder ein. Die Paarungszeit der Igel dauerte von Mitte März bis in die zweite 
Oktoberhälfte. 990 Beobachtungen zufolge waren die am meisten besuchten Biotope feuchte Wiesen 
(36,5 %), Buschregionen der Macchie (26,4 %) und trockene Wiesen der Macchie (25,2 %). 

Von 120 georteten Nestern lagen 28 % unter Büschen der Macchie, 25 % unter Brombeerbüschen 
und 22% im hohen Gras. 60 % aller Nester wurden mehr als einmal benutzt. Aus den Unter- 
suchungen ergibt sich, daß die Igelweibchen dasselbe Nest ununterbrochen über längere Zeiträume 
benutzten als die Igelmännchen. Die Größe der Aktionsräume ist sehr unterschiedlich und reicht von 
5,5 bis zu 102,5 ha. Ferner wurde festgestellt, daß sich die Aktionsräume weitläufig überlagerten und 
jeder Aktionsraum verschiedenen Habitate einschloß. Die Macchie wurde insbesondere im Frühling 
aufgesucht, als die Tiere längere Strecken zurücklegten, während die feuchten Wiesen am meisten im 
Sommer und Herbst besucht wurden. Dieses Modell der Habitatnutzung scheint durch das Nah- 
rungsangebot bedingt. 
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Abstract 


On the evolutionary biology of the organs of vocalızation of epomophorine bats 


Courting males of Epomophorus, Epomops and Hypsignathus emitt loud calls attracting estrous 
females. Studied were the organs of vocalization of a male Epomophorus labiatus and of a female 
Epomophorus anurus as well as male and female Epomops buettikoferi and Hypsignathus monstrosus 
with special emphasis on the topography of the neck and of the thoracic cavity. Compared to other 
Megachiroptera the larynx of the three genera is enlarged, however, to a quite different degree. 
Epomophorus is close to the supposed ancestral condition. The larynx is situated ın the caudal half of 
the neck. There is no sexual dimorphism in the size of the larynx. The males of AHypsignathus 
monstrosus possess a huge larynx reaching caudally to the diaphragm and nearly filling up the upper 
and middle mediastinum. The larynx of the females is much smaller reaching only behind the 
manubrium sterni. Epomops is intermediate between Epomophorus and Hypsignathus. The male’s 
larynx is larger than that of Epomophorus and partially situated in the thoracic cavity. In Hypsignathus 
the larynx enters the thoracic cavity ventrally, but in Epomops dorsally of the heart. To reach the 
bifurcation the trachea is curved cranio-dorsally in Hypsignathus, but cranıo-ventrally in Epomops. 
The different topography of the thoracıc organs demonstrates, that the enlargement of the larynx took 
place independently in the phylogeny of both genera. The extreme enlargement of the larynx in the 
male Hypsignathus monstrosus can be regarded as a result of intraspecific selection in correlation with 
the highly specialized lek mating behaviour of this species. 


Einleitung 


Die Tribus Epomophorini besteht aus acht Gattungen afrikanischer Flughunde, deren 
Männchen - soweit das bisher bekannt ist — bei der Balz durch intensive optische und 
akustische Signale die Weibchen anlocken. So wie bei vielen Wirbeltieren mit typischem 
Balzverhalten der Männchen sind auch bei den Epomophorini die Männchen in der Regel 
größer als die Weibchen (AnDErRsEN 1912). Die optischen Signale werden unterstrichen 
durch beı allen Epomophorini und in beiden Geschlechtern vorkommende weiße Flecken 
im Fell vor und hinter dem Ohr und ganz besonders durch nur bei den Männchen seitlich 
am Hals und über der Schulter liegende Büschel weißer Haare, die in Ruhe in Hauttaschen 
weitgehend verborgen sind, bei der Balz jedoch ausgestülpt werden (PüscHeEr 1972). Diese 
Organe haben den Epomophorini ihre deutsche Bezeichnung ‚‚Epaulettenflughunde“ 
eingebracht. „Epauletten‘“ fehlen nur Scotonycteris, Casinycteris und Hoypsignathus 
(ANDERSEN 1912; ROSEVEAR 1965; WALKER 1975). 

Die akustischen Signale, die bei der Balz ausgestoßen werden, sind nur von Epomopho- 
rus, Epomops und Hypsignathus genauer beschrieben (BrossEt 1966; KıncDon 1974; 
WICKLER und SEIBT 1975, 1976; BRADBURY 1977; MARSHALL und McWiıLLıam 1982). Die 
Laute sollen nach ANDERSEN (1912), Lang und CHapın (1917), MERTENS (1938) und 
EISENTRAUT (1945, 1979) einer Froschstimme ähnlich sein. 

Das morphologische Substrat der Balzrufe männlicher Epomophorini ist nur bei dem in 
dieser Hinsicht höchstevoluierten Vertreter, dem Hammerkopfflughund (Hypsignathus 
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monstrosus), beschrieben und auch bei ıhm nur unvollständig: Der Kehikopf männlicher 
Hoypsignathus ist riesig und reicht durch die obere Thoraxapertur bis weit in die Brusthöhle 
hinein (MATSscHIE 1899; ANDERSEN 1912; LAnG und CHapın 1917; HECK 1922; MERTENS ' 
1938; SCHNEIDER et al. 1967; Kunn 1968). Zusätzlich sind bei den männlichen Hypsigna- 
thus eine Reihe weiterer Resonanzräume ausgebildet. Zu diesen zählen die vom Ductus 
nasopharyngeus ausgehenden paarigen Gaumensäcke (SCHNEIDER et al. 1967), die seitlich 
am Hals bis unter die Haut reichen und von Fasern des M. facialis-propatagialis und des M. 
constrictor colli superficialis bedeckt werden, der sehr weite Nasopharynx, das bis auf die 
Dorsalfläche des Schädels erweiterte Vestibulum oris sowie die durch die Elevation der 
Ossa nasalia erweiterte Nasenhöhle. Auch äußerlich erscheint die Schnauzenregion männ- 
licher Hypsignathus dadurch stark aufgetrieben, daher die deutsche Bezeichnung ‚„Ham- 
merkopfflughund‘“. Die Schnauze der Weibchen gleicht dagegen eher der eines unspeziali- 
sierten Pteropodiden. Auch in bezug auf das Körpergewicht ist Hypsignathus monstrosus 
von allen Chiroptera am stärksten sexualdimorph: Das Gewicht der Männchen dieses 
größten afrikanischen Flughundes beträgt durchschnittlich 420 g (BRAnsurY 1977). Die 
Weibchen sind nur etwa halb so schwer (AnDERSEN 1912; BRADBURY 1977; EISENTRAUT 
1979). 

SCHNEIDER et al. (1967) beschreiben den Larynx männlicher Hypsignathus monstrosus 
ausführlich. 

Von anderen Epomophorini ist nur bekannt, daß auch bei Epomops der Kehlkopf 
vergrößert ist (DogBson 1881; Kınapon 1974; KuHnn 1968). Ferner besitzen auch männli- 
che Epomops Ausstülpungen des Pharynx, die jedoch anders als bei ypsignathus, nämlich 
tiefer am Pharynx entspringen und von denen sich auf jeder Halsseite zwei finden 
(Dogson 1881; ANDERSEN 1912). 

Der Kehlkopf derjenigen Flughunde, die nicht Angehörige der Tribus Epomophorini 
sind, liegt weit cranıal am Hals und mißt über Schild- und Ringknorpel nur wenige 
Millimeter (KuULZER 1960; SCHNEIDER 1964). 

Auch eine auffällige Autapomorphie in der Kehlkopfinnervation weist die Epomopho- 
rını als monophyletische Gruppe aus: im Gegensatz zu allen anderen daraufhin untersuch- 
ten Chiroptera fehlt ihnen ein aus dem Nervus recurrens hervorgehender Nervus laryngeus 
inferior (KuHn 1968). 

Im folgenden wird der Stimmapparat bisher nicht untersuchter Epaulettenflughunde 
beschrieben, wobei besonderes Gewicht auf den Vergleich der Lagebeziehungen der 
Brustorgane mit männlichen und weiblichen Aypsignathus monostrosus gelegt wird. 
Obwohl eine Verlagerung des überdimensionierten Kehlkopfs ins Mediastinum die Topo- 
graphie des Cavum thoracıs grundlegend verändern muß, ist dieser Aspekt der Spezialıisie- 
rung des Stimmapparates männlicher Aypsignathus bisher vernachlässigt worden. Es 
existieren nur wenige und zum Teil unrichtige Angaben (MATSCHIE 1899; LAnG und 
CHhapin 1917; Heck 1922; Kınapon 1974; EISENTRAUT 1979). 


Material und Methode 


Für diese Untersuchung standen mir folgende adulte in Alkohol fixierte Tiere zur Verfügung: 


Hypsignathus monstrosus Allen, 1861 
d 30. Sept. 1966, LITM, Harbel, Liberia 
coll. Kuhn Nr. E 2149 
Hoypsignathus monstrosus Allen, 1861 
? 29. Sept. 1966, LITM, Harbel, Liberia 
coll. Kuhn, Nr. E 2141 
Epomops buettikoferi (Matschie, 1899) 
d 29. Sept. 1966, LITM, Harbel, Liberia 
coll. Kuhn Nr. E 2148 (dasselbe Präparat wie in KuHnn 1968) 


Zur Kenntnis des Stimmapparates der Epauletten-Flughunde 


Epomops buettikoferi (Matschie, 1899) 
? 30. Sept. 1966, LIIM, Harbel, Liberia 
coll. Kuhn Nr. E 2151 
Epomophorus labiatus (Temminck, 1837) 
d aus Keren, N.-Äthiopien 
coll. Starck Nr. 522 
Epomophorus anurus Heuglin, 1864 
? aus Tororo, Uganda 
coll. Starck Nr. 173 


Die Tiere wurden im frontalen und sagittalen Strahlengang geröntgt und anschließend unter einem 

Binokular präpariert. Der Kopf des Hypsignathus 8 wurde abgetrennt und median-sagittal geteilt. 
Eine detaillierte Beschreibung und morphologische Analyse des Kehlkopfs von Epomophorus und 

Epomops erfolgt an anderer Stelle. 


ÄA.car. comm. 
A. pulm. dextr. 
A. pulm. sın. 
Arc. aort. 
A. subecl. 
A.thor. int. 
Atr. dextr. 
Bronch. princ. 
dextr. 
Bronch. princ. 
sin. 
Bull. cric. 
@art.cric. 
Cart. thyr. 
Clav. 
Cost. I 
Diaphr. 
Esoph. 
Gld. par. 


eric.-thyr. 
digastr. 
gen.-hyoid. 
hyogloss. 
mylohyoid. 
omohyoid. 
pect. ma]. 
serr. ant. 
stern.-cran. 
M. stern.-cleid.- 
cran. 


M. stern.-hyoid. 


SSSSSSSSS 


elle 
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Abkürzungen 


Arteria carotis communis 
Arteria pulmonalıs dextra 
Arteria pulmonalıs sinistra 
Arcus aortae 

Arteria subclavıa 

Arteria thoracica interna 
Atrıum dextrum 
Bronchus principalıs 
dexter 

Bronchus principalis 
sinister 

Bulla cricoidea 

Cartilago cricoidea 
Cartilago thyroidea 
Clavicula 

Costa I 

Diaphragma 

Esophagus 

Glandula parotis 

Incisura cardıiaca 

Lingula 

Lobus inferior 

Lobus medius 

Lobus superior 

Musculus cricothyroideus 
Musculus digastricus 
Musculus geniohyoideus 
Musculus hyoglossus 
Musculus mylohyoideus 
Musculus omohyoideus 
Musculus pectoralis major 
Musculus serratus anterior 
Musculus sternocranialiıs 
Musculus 
sternocleidocranialis 
Musculus sternohyoideus 


M. stern.-thyr. 

M.thyr.-hyoid. 

N. hypogloss. 

N. lar. sup. 

N. phren. 

N. vag. 

Plex. brach. 

Proc. infracard. 

Pulm. dextr. 

Pulm. sın. 

R.ext..n.lar. 
sup. 


R. int. inf. n. lar. 


sup. 
R. int. sup. n. 
lar. sup. 
Stern. 
Sulc. v. cav. inf. 


Sulc. v. cav. sup. 


Trach. 

Trunc. brach.- 
ceph. dextr. 

Trunc. brach.- 
ceph. sin. 

V. azyg. 

V.cav. inf. 

V.cav. sup. 
dextr. 

V. cav. sup. sin. 

V. jug. ext. 

V. pulm. dextr. 

V. pulm. sin. 

Ventr. dextr. 

Ventr. sın. 


Ergebnisse 


Hypsignathus monstrosus 3 


elle 
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Musculus sternothyroideus 
Musculus thyrohyoideus 
Nervus hypoglossus 
Nervus laryngeus superior 
Nervus phrenicus 

Nervus vagus 

Plexus brachialis 
Processus infracardiacus 
Pulmo dexter 

Pulmo sinister 

Ramus externus nervi 
laryngei superioris 

Ramus internus inferior 
nervi laryngei superioris 
Ramus internus superior 
nervi laryngei superioris 
Sternum 

Sulcus venae cavae 
inferioris 

Sulcus venae cavae 
superioris 

Trachea 

Truncus brachiocephalicus 
dexter 

Truncus brachiocephalicus 
sinister 

Vena azygos 

Vena cava inferior 

Vena cava superior dextra 


Vena cava superior sinistra 
Vena jugularıs externa 
Vena pulmonalıs dextra 
Vena pulmonalıs sinistra 
Ventriculus dexter 
Ventriculus sinister 


| Bei einer absoluten größten Länge von sechs Zentimetern ist der Kehlkopf etwa halb so 
| lang wie die gesamte Wirbelsäule. Der extrathoracale Teil des Larynx nımmt die caudalen 
| zwei Drittel des Halssitus weitgehend ein (Abb. 1-4). Die infrahyalen Mm. sternohyoideus 
| und thyrohyoideus sind zu hauchdünnen Muskellagen reduziert. Der M. sternothyroideus 

ist dagegen relativ breit und dick. Bezogen auf den ersten Brustwirbelkörper ist der Larynx 
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zu zwei Dritteln innerhalb des Cavum thoracis gelegen und reicht nach caudal bis dicht an 
das Zwerchfell (Abb. 3, 4). Die Zwerchfellkuppel projiziert sich ventral auf die Knorpel- 
Knochen-Grenze der vierten Rippe. Der Thorax des männlichen Hypsignathus ist faßför- 
mig und besonders im Bereich seines cranialen Drittels in transversaler sowie besonders 
auch in sagittaler Richtung erweitert. Die obere Thoraxapertur ist sehr weit und wird fast 
vollständig vom Kehlkopf ausgefüllt. Erste Rippe und Manubrium sternı umgreifen das 
caudale Viertel des Schildknorpels, während der zu einer Bulla cricoidea aufgeblähte Arcus 
des Ringknorpels intrathoracal liegt (Abb. 3, 4). 

Der innerhalb des Cavum thoracıs gelegene Teil des Larynx wird lateral und ventral fast 
vollständig von den Lungen bedeckt (Abb. 1, 2); letztere sind in dorso-ventraler Richtung 
stark verbreitert. Durch die Vergrößerung des Larynx sind beide Lungen von der oberen 
Thoraxapertur abgedrängt und reichen nur noch knapp an den Caudalrand der ersten 
Rippe (Abb. 1, 2). Die rechte Lunge ist in drei Lappen - Lobus superior, Lobus medius 
und Lobus inferior - gegliedert (Abb. 1, 5a). Der Lobus superior reicht nach ventro-medial 
ein kurzes Stück bis unter das Sternum und nach cranial etwa bis zum Sternalansatz der 
zweiten Rippe. Der ventrale den Kehlkopf bedeckende Teil des Lobus superior ist sehr 
dünn. Zwischen Lobus superior und medius bleibt nur ein kleines dreieckiges Areal des 
Kehlkopfs unbedeckt von Lunge. Der Lobus medius schiebt sich keilförmig zwischen 
Kehlkopf beziehungsweise Trachea und Zwerchfell ein und reicht mit einem nach medial 
links gerichteten Fortsatz im Recessus costomediastinalis bis auf die Gegenseite hinüber. 
Die Fissura horizontalis verläuft etwa vom vertebralen Ende der neunten Rippe zunächst 
ein Stück nach caudal, dann gleichmäßig nach cranıal ansteigend nach ventro-medial bis 
zum Sternalansatz der dritten Rippe. Der Lobus inferior schiebt sich, wie bei vielen 
Säugern (WEBER 1927; Marcus 1937; v. HAYEK 1956), mit einem Processus infracardiacus 
zwischen Herz und Zwerchfell ein und umgreift dabei hufeisenförmig die Vena cava 
inferior (Abb. 5a). Die Fissura obliqua verläuft vom Vertebralende der neunten Rippe steil 
nach ventro-caudal zum Zwerchfell. 

Die linke Lunge ist, wıe bei vielen basalen Säugern (Marcus 1937), nicht in Lappen 
gegliedert (Abb. 2, 5b). Infolge der starken Verlagerung des Herzens nach dorsal und links 
lateral (s. u.) sind an der linken Lunge eine sehr kräftige, weit nach dorsal reichende 
Incısura und Impressio cardiaca ausgebildet, wodurch die Lingula der linken Lunge 
besonders deutlich abgegrenzt wird. An der Facies mediastinalis beider Lungen ist eine 
durch die Bulla cricoidea hervorgerufene kräftige Impressio laryngea vorhanden. Diese ist 
an der linken Lunge gegen die Impressio cardıaca durch eine horizontal verlaufende Leiste 


abgegrenzt (Abb. 5). 
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Abb. 5. Hypsignathus monstrosus 8. Facies mediastinalis der rechten (a) und linken (b) Lunge 


V. cav. sup. dextr. 


Zur Kenntnis des Stimmapparates der Epauletten-Flughunde 213 


Am Lungenhilus fällt der außergewöhnlich breite Hauptbronchus auf, der sich inner- 
halb der Lunge in die ebenfalls sehr weiten Lappenbronchien aufzweigt. Die A. pulmonalis 
liegt auf der rechten Körperseite ventral, links dorsal des Hauptbronchus, während die 
Pulmonalvenen wie üblich ım ventro-caudalen Hilusfeld lokalisiert sind (Abb. 5). 

Die Recessus phrenicocostales sind sehr tief und reichen, infolge der Schrägstellung des 
Zwerchfells, dorsal bis unter die letzte (15.) Rippe, so daß auch beim männlichen 
Hoypsignathus genügend Komplementärraum zur inspiratorischen Entfaltung der Lungen 
vorhanden ist. 

Der intrathoracaie Teil des Kehlkopfs füllt das obere und mittlere Mediastinum fast 
vollständig aus und ist von Pleura mediastinalis bedeckt (Abb. 3, 4). Ventral reicht der 
Ringknorpel bis dicht an das Sternum, dorso-cranial grenzt er an den Ösophagus. Der 
Caudalrand des Arcus crıcoideus biegt nach dorsal um und geht ohne Zwischenschaltung 
einer breiteren Membrana cricotrachealis ın die Trachea über, die in Form einer S-förmig 
geschwungenen Schleife nach dorso-cranial verläuft. Die Trachea besteht aus acht zu drei 
Vierteln geschlossenen Knorpelspangen, liegt dem Ringknorpel von unten dicht an und 
reitet gewissermaßen auf dem Herzen. Dorso-cranial des Herzens teilt sie sich in die 
weiten Hauptbronchien. Die Bifurcatio tracheae projiziert sich etwa auf den achten 
Brustwirbelkörper. 

Durch die Ausdehnung des Kehlkopfes nach ventro-caudal ist das Herz aus dem 
mittleren Mediastinum nach dorsal und caudal abgedrängt. Zusätzlich ist es um eine dorso- 
ventrale Achse basal niedergelegt sowie um eine verticale Achse derart gedreht, daß die 
vom linken Ventrikel gebildete Herzspitze weiter nach dorsal, der rechte Vorhof dagegen 
stärker nach ventral verlagert wurden. Rechter Vorhof und rechter Ventrikel sind durch die 
Trachea stark eingedellt und tragen im fixierten Zustand zahlreiche durch die Tracheal- 
knorpel hervorgerufene Impressionen (Abb. 6). 

Die V. cava inferior gelangt infolge der Verlagerung des Herzens caudalwärts in eine 
schräge Position, steigt nach cranıo-dorsal auf und legt sich um den Dorso-Caudalrand des 
rechten Vorhofs (Abb. 3). Wie bei vielen anderen Säugern (Monotremen, zahlreiche 
Marsupialia, Scandentia, Insectivora, Chiroptera, Rodentia, Sirenia, Tubulidentata, Pro- 
boscidea, LE GROS CLARK 1926; HAFFERL 1933; FrıicK 1956; BARONE 1972; PLATZER 1974) 
münden die beiden Vv. cavae superiores bei Hypsignathus getrennt in den rechten Vorhof 
ohne Ausbildung einer gemeinsamen V. cava superior, was zweifellos der für die Säuger 
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Abb. 6. Hypsignathus monstrosus 8. Herz und herznahe Gefäße in der Ansicht von ventral; a: Trachea 
in situ, b: Trachea entfernt 


214 ; U. Zeller 


plesiomorphe Zustand ist. Die Vv. cavae superiores sind sehr kräftig und infolge der 
Verlagerung des Herzens stark verlängert. Die V. cava superior sinistra biegt zwischen 
linkem Vorhof und linker Kammer dorsal um das Herz und mündet von caudal in den 
rechten Vorhof. 

Die V. azygos reitet auf dem rechten Hauptbronchus und mündet in die V. cava 
superior dextra. Auf dem linken Hauptbronchus reitet der Arcus aortae. Wie auch bei 
anderen Chiroptera, einigen Insectivora, Primates und Cetacea (HAFFERL 1933; BARONE 
1972; PLATZER 1974; STARCK 1982) entspringen bei Aypsıgnathus die beiden Trunci 
brachiocephalici getrennt aus dem Arcus aortae (Abb. 6b). Wie die Vv. cavae superiores 
sind auch die Trunci brachiocephalici infolge der Verlagerung des Herzens stark verlän- 
gert, steigen dorsal der Vv. cavae, lateral am Kehlkopf nach cranial auf und teilen sich noch 
intrathoracal in mehrere Äste auf. 

Der N. phrenicus gelangt hinter der A. subclavia durch die obere Thoraxapertur in das 
Cavum thoracis und zieht lateral der Vv. cavae nach caudal. Auf der rechten Seite verläuft 
er weiter lateral am rechten Vorhof; links wendet sıch der Nerv von der V. superior sinistra 
etwas nach ventral und gelangt lateral des linken Ventrikels zwischen Pleura und Pericard 
zum Zwerchfell. 

Der Hauptstamm des N. vagus tritt zusammen mit der A. carotis communis ın den 
Brustraum ein und verläuft im Cavum thoracıs zwischen Truncus brachiocephalicus und 
V. cava lateral am Kehlkopf nach caudal. In Höhe des Oberrandes der Trachea gibt der 
Nerv mehrere Äste für Herz und Lunge ab und wendet sich hinter dem Hauptbronchus 
nach dorsal, rechts die Vena azygos, links den Arcus aortae unterkreuzend, um sich dann 
nach medial wendend relativ weit 
caudal dem Ösophagus anzuschlie- 
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Abb. 7. Hypsignathus monstrosus 2. Situs des Halses kurzes Stück bis hinter das Manu- 
und der Brustorgane nach Entfernung der linken Lun- brium sterni (Abb. 7). Der Arcus des 
ge. Kopf abgetrennt. Musculus sternohyoideus ent- Ringknorpels ist verbreitert, jedoch 
fernt. Musculus sternothyroideus und Glandula paro- nicht zu einer Bulla eneedefante- 
tis teilweise entfernt. Truncus brachiocephalicus sıni- 
ster und Vena cava superior sinistra proximal am Her- trieben. 
zen abgetrennt. Ansicht von links lateral Das Cavum thoracis verjüngt sich 
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nach cranial stärker als beim Männchen. Ringknorpel und proximale Trachea füllen die 
obere Thoraxapertur nur zu etwa einem Viertel aus. 

Die sich caudal an die Cartilago cricoidea direkt anschließende Trachea besteht aus elf 
hufeisenförmigen Knorpelspangen, verläuft ventral des Ösophagus in leicht S-förmig nach 
dorsal geschwungenem Verlauf nach caudal und teilt sich dorso-cranial des Herzens in die 
auch beim Weibchen recht weiten Hauptbronchien auf (Abb. 7). Die Bifurcatio tracheae 
projiziert sich auf den sechsten Brustwirbelkörper. 

Wie beim Männchen ist die rechte Lunge in drei Lappen gegliedert, die linke Lunge 
dagegen ungelappt. Die Pleurakuppeln und Lungenspitzen überragen die obere Thorax- 
apertur um einige Millimeter. Die Lungen besitzen die typische Form eines Conus mit 
caudaler, dem Zwerchfell aufliegender Basıs und cranıaler Spitze. Im Bereich der Facies 
mediastinalis der linken Lunge ist infolge der relativen Größe des Herzens eine kräftige 
Incısura und Impressio 
cardıaca vorhanden, die je- 
doch nicht so weit nach 
dorsal reichen wie beim 
Männchen. 

Das Herz des weibli- 
chen Aypsignathus füllt 
das mittlere Mediastıinum 
aus und reicht nach ventral 
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des Körpers einen Winkel N nr 
von etwa 30°. Wie beim 
Männchen münden die 
Vv. cavae superiores ge- 
trennt ın den rechten Vor- 
hof ein. Sie sınd jedoch 
wesentlich kürzer. Die V. 
cava inferior verläuft völlig 


gestreckt zum rechten 

Vorhof. Auch beim Weib- Abb. 8. Epomops buettikoferi S. Situs des Halses und der Brustor- 

chen entspringen die gan nach Entfernung der linken Lunge. Glandula parotis vollstän- 
... dig entfernt. Truncus brachiocephalicus sinister und Vena cava 

Trunci  brachiocephalici superior sinistra proximal am Herzen abgetrennt. Ansicht von links 

getrennt aus dem Arcus lateral 


aortae und steigen lateral 
der Trachea und dorsal der Vv. cavae nach cranial auf. Sie sind ebenfalls kürzer als beim 
Männchen. Der Hauptstamm des N. vagus wendet sich hinter dem Hauptbronchus nach 
dorsal und schließt sich weiter cranial als beim Männchen dem Ösophagus an. 

Die Innervation des Kehlkopfs erfolgt auch beim Weibchen durch die Rami interni 
superior und inferior und den Ramus externus des N. laryngeus superior (Abb. 7). EinN. 
laryngeus recurrens fehlt. 


Diaphr. 


Epomops buettikoferi 


Bei den Männchen ist der Kehlkopf stark vergrößert, nach caudal verlagert und, bezogen 
auf den ersten Brustwirbelkörper, etwa zur Hälfte intrathoracal gelegen (Abb. 8). Die 
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größte Länge des Larynx beträgt drei Zentimeter; das entspricht etwa einem Drittel der 
Gesamtlänge der Wirbelsäule. Der Kehlkopf füllt die obere, erweiterte, Thoraxapertur 
weitgehend aus. Erste Rippe und Manubrium sternı umgreifen das Caudalende des 
Schildknorpels. Der stark verbreiterte, jedoch nicht zu einer Bulla cricoidea aufgeblähte 
Ringknorpel liegt dagegen fast vollständig intrathoracal. Im Unterschied zu Hypsignathus 
hat sich bei Epomops der Kehlkopf nicht ventral des Herzens, sondern dorsal von diesem in 
die Brusthöhle geschoben. Die weit nach caudal verlagerte Trachea bleibt deshalb ebenfalls 
dorsal des Herzens und ist, im Gegensatz zu Aypsignathus, nach cranio-ventral umgebo- 
gen. Die Bifurcatio tracheae projiziert sich etwa auf den neunten Brustwirbelkörper. Das 
Herz des männlichen Epomops wird nicht aus dem mittleren Mediastinum nach dorsal 
verdrängt, sondern bleibt in Kontakt mit der Rückfläche des Sternums. Allerdings ist es, 
a ähnlich wie bei Hypsignathus, um eine 

ni Rn dorso-ventrale Achse gedreht, so daß 
3 MM. die Herzspitze stärker nach links late- 
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Epomophorus labiatus d und Epo- 
mophorus anurus ? 


Abb. 9. Epomophorus labiatus 8. Situs des Halsesund Ver glichen mit anderen Megachiropte- 
der Brustorgane nach Entfernung der linken Lunge. ra (z.B. Rousettus, KULZER 1960; Pte- 


Musculus sternohyoideus entfernt. Musculus sterno- ropus, SCHNEIDER 1964) ist der Kehl- 


thyroideus und Glandula parotis zum Teil entfernt. kopf sowohl bei dem männlichen Epo- 
Trunecus brachiocephalicus sinister und Vena cava su- & 
mophorus labiatus als auch bei dem 


perior sınistra proximal am Herzen abgetrennt. An- 
Weibchen von Epomophorus anurus 


sicht von links lateral 
vergrößert und reicht weiter nach cau- 
dal. Die größte Länge des Larynx beträgt bei beiden einen Zentimeter. Dies entspricht etwa 
einem Siebtel der Gesamtlänge der Wirbelsäule. Der Kehlkopf nimmt die caudale Hälfte 
des Halses ein und ist nicht in das Cavum thoracis hinein verlagert (Abb. 9). 

Die von Dosson (1881) bei verschiedenen Spezies von Epomophorus beschriebene 
dorsal gelegene sackförmige Erweiterung des Hypopharynx ist auch bei dem männlichen 
Epomophorus labiatus vorhanden. Dem Weibchen von Epomophorus anurus fehlt diese 
Spezialisierung des Pharynx. 

Die Trachea verläuft bei beiden untersuchten Tieren, leicht nach dorsal gebogen, auf 
geradem Wege nach caudal und teilt sich dorso-cranıial des Herzens in die Hauptbronchien 
auf. Die Bifurcatio tracheae projiziert sich auf den sechsten Brustwirbelkörper. Die 
Pleurakuppeln und Lungen (rechts dreilappig, links ungelappt) überragen die obere 
Thoraxapertur um einige Millimeter. Das steil gestellte Herz füllt das mittlere Mediastinum 
aus und grenzt ventral an das Sternum. 
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Diskussion 


Im Vergleich zu Flughunden, die nicht zu den Epomophorini gehören (z. B. Pteropus, 
Eidolon), ist der Kehlkopf von Epomophorus, Epomops und Hypsignathus vergrößert und 
reicht weiter nach caudal. Am wenigsten spezialisiert ist in dieser Hinsicht Epomophorus, 
dessen Larynx immerhin die caudale Hälfte des Halses einnimmt, die obere Thoraxapertur 
jedoch nicht erreicht. Männliche und weibliche Tiere stimmen bezüglich der Größe des 
Kehlkopfes überein, sie beträgt über Ring- und Schildknorpel einen Zentimeter. Epomo- 
phorus fehlen Pharyngealsäcke, sein Vestibulum oris sowie die Lippen und Wangen sind 
nur wenig vergrößert. Die dorsal gelegene sackförmige Erweiterung des Hypopharynx 
männlicher Epomophorus ist mit den lateral gelegenen, die Muskelwand des Pharynx 
durchbrechenden und bis unter die Haut reichenden Pharyngealsäcken männlicher Epo- 
mops und Hypsignathus nicht vergleichbar. 

Der Larynx männlicher Epomops ıst stärker vergrößert und zum Teil in das Cavum 
thoracıs verlagert. Die größte Länge des Kehlkopfs beträgt bei den Männchen drei, bei den 
Weibchen zwei Zentimeter. Männliche Epomops besitzen jederseits zwei wahrscheinlich 
als Resonanzräume dienende Pharyngealsäcke und ein deutlicher vergrößertes Vestibulum 
orıs (DoBson 1881; ANDERSEN 1912). Als Anpassung an die teilweise intrathoracale Lage 
des vergrößerten Larynx sind bei den Männchen die obere Thoraxapertur und das craniale 
Drittel des Cavum thoracis im Vergleich zu Epomophorus erweitert. 

Extreme Ausmaße besitzt der Larynx männlicher Aypsignathus, der nach caudal bis 
dicht an das Zwerchfell reicht und stark erweitert ist. Die größte Länge des Kehlkopfs 
beträgt bei den Männchen sechs Zentimeter. Bei den Weibchen ist er viel kleiner und reicht 
bei einer größten Länge von 2,8 Zentimetern nach caudal nur bis hinter das Manubrium 
sterni. Auch die obere Thoraxapertur und das cranıale Drittel des Thorax sind bei den 
männlichen Aypsignathus entsprechend stärker erweitert als bei Epomops. Männliche 
Hoypsignathus besitzen jederseits einen großen palatal-pharyngealen Blindsack (SCHNEIDER 
et al. 1967) und ein extrem - bis auf den Scheitel — erweitertes Vestibulum oris (LANG und 
CHAaPiIn 1917). 

Unter den drei untersuchten Gattungen der Epomophorini ist offensichtlich der 
Stimmapparat bei Epomophorus am wenigsten, bei ypsignathus am höchsten spezialisiert, 
während Epomops eine Zwischenstellung einnimmt. Unter diesen Umständen liegt die 
Versuchung nahe, in den drei rezenten Flughundgattungen Epomophorus — Epomops - 
Hypsiıgnathus eine ‚phylogenetische Reihe‘ zu sehen, in der jeweils eine Gattung den 
plesiomorphen Zustand der nächsten bewahrt hat. Ein Blick auf die Topographie der 
Brustorgane schließt diese hypothetische Deutung jedoch eindeutig aus: Der Kehlkopf hat 
sich bei männlichen Aypsignathus ventral des Herzens, bei männlichen Epomops dagegen 
dorsal von diesem in den Thorax geschoben. Um vom Ringknorpel zur Bifurkation und 
zum Hilus der Lungen zu gelangen, müssen die unteren Luftwege deshalb bei Yypsigna- 
thus nach cranio-dorsal, bei Epomops nach cranıio-ventral umbiegen. Das Herz wird bei 
Hypsignathus durch den Larynx im Mediastinum stark nach dorsal abgedrängt, während es 
bei Epomops in Kontakt mit dem Sternum bleibt. Abgesehen von der Verdrängung des 
Herzens nach dorsal und caudal sowie dem vom üblichen Bauplan der Säuger völlig 
abweichenden Verlauf der Trachea weist die Topographie der Brustorgane von Hypsigna- 
thus eine Reihe weiterer tiefgreifender Veränderungen auf, wie beispielsweise stark verlän- 
gerte Vv. cavae superiores und Trunci brachiocephalici sowie Formeigentümlichkeiten der 
Lungen. Der Brustsitus kann nicht von demjenigen von Epomops abgeleitet werden. 
Vielmehr muß aus der unterschiedlichen Topographie im Cavum thoracis geschlossen 
werden, daß die Vergrößerung des Larynx bei Hypsignathus und Epomops unabhängig 
voneinander in der Phylogenese entstanden ist. Auch die Pharyngealsäcke männlicher 
Epomops und Hypsignathus sind einander nicht homolog und müssen ebenfalls in der 
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Stammesgeschichte beider Genera unabhängig voneinander erworben worden sein. Der 
Ausgangszustand dürfte demjenigen von Epomophorus sehr ähnlich gewesen sein, jeden- 
falls ist von Epomophorus bisher kein Merkmal bekannt, das nicht sowohl für die 
Verhältnisse bei Epomops wie für die bei Hypsignathus den plesiomorphen Zustand 
darstellen könnte. Dies gilt auch für die dorsale Erweiterung des Hypopharynx männlicher 
Epomophorus, von der die allgemeine Erweiterung des Pharynx bei Hypsignathus und 
Epomops durchaus ableitbar ist. Eine detaillierte morphologische Analyse des Kehlkopfs 
von Epomophorus und Epomops steht allerdings noch aus. 

Die unterschiedliche Spezialisierung des Stimmapparates und besonders der Größe des 
Kehlkopfs von Epomophorus, Epomops und Hypsignathus ist korreliert mit dem unter- 
schiedlichen Balzverhalten und besonders mit der unterschiedlichen Lautstärke und Fre- 
quenz der Balzrufe. Insgesamt scheint bei den Epaulettenflughunden ein Trend zu 
niederfrequenten Lauten mit großer Reichweite zu bestehen. Die Balzrufe männlicher 
Epomophorus wahlbergi besitzen einen Grundton von 1750 Hz und eine nur mäßige 
Reichweite (WICKLER und SEIBT 1976). Auch die Rufe von Epomophorus anurus können 
nur über eine relativ kurze Distanz gehört werden (LanG und CHaPrin 1917). Epomops 
nımmt auch hier eine gewisse Zwischenstellung ein, die Rufe der Männchen besitzen einen 
Grundton von 800 Hz (WICKLER und SEIBT 1976). Am höchsten spezialisiert sind die Rufe 
männlicher Aypsignathus. Diese sind sehr laut und haben mit einem Grundton von 290 Hz 
die tiefste Frequenz (BRADBURY 1977) und somit die größte Reichweite. 

Balzende Epomophorus-wahlbergi-Männchen bleiben nahezu außer Rufweite vonein- 
ander, denn sie stören sich gegenseitig und können, dicht benachbart, ihren Rufrhythmus 
nicht durchhalten (WICKLER und SEı8r 1975, 1976). Auch die Männchen von Epomops 
halten bei der Balz größeren Abstand voneinander und besetzen Rufreviere von 100 bis 200 
Metern Durchmesser (‚‚exploded leks‘“‘, BRADBURY 1981). Demgegenüber versammeln sich 
die Männchen von Hypsignathus monstrosus während der Paarungszeiten in größerer Zahl 
an traditionellen Balzplätzen, wo sie, dicht benachbart, ihre nächtlichen Rufkonzerte 
ausführen. Hypsignathus ıst bei der Balz weitgehend auf akustische Signale spezialisiert, da 
Männchen benachbarter Balzarenen, die jeweils mehrere Kilometer voneinander entfernt 
sind (BRADBURY 1977), durch optische Signale nicht miteinander in Konkurrenz treten 
können. Die Schultertaschen und ausstülpbaren weißen Haarbüschel von Epomophorus 
und Epomops fehlen den männlichen Aypsignathus. 

Innerhalb der Balzarenen besetzen Männchen kleinere Reviere von nur etwa 10 Metern 
Durchmesser (BRADBURY 1977). Sie zeigen ein hochritualisiertes Balzverhalten: An einem 
Zweig hängend, stoßen sie ihre Laute aus und schlagen mit den halboffenen Flügeln. 
Weibchen suchen diese Balzplätze ausschließlich zur Paarung auf und wählen nach einiger 
Zeit ein Männchen aus. Es handelt sich also um klassische Balzarenen, wie sıe von vielen 
Vögeln, insbesondere Paradiesvögeln, Kampfläufern und Rauhfußhühnern, unter den 
Säugern jedoch sonst nur von einigen Bovidae (z. B. Uganda-Kob, Topi) bekannt sind 
(BUECHNER 1961; BUECHNER und SCHLOETH 1965; BUECHNER und ROTH 1974; Mon- 
FORT-BRAHAM 1975; BRADBURY 1977, 1981; WRANGHAM 1980; IMMELMANN 1982). In den 
Balzarenen führen nach BRADBURYy (1977) nur 6 % der männlichen Aypsignathus 79 % der 
Paarungen aus. Bei einer derart starken intraspezifischen Konkurrenz balzender Männchen 
ist der Selektionsdruck auf die Ausbildung der männlichen sekundären Geschlechtsmerk- 
male besonders groß. Hypsignathus ist von allen Chiropteren am stärksten sexualdimorph. 
Aufgrund der dominierenden Bedeutung der akustischen Signale im Balzverhalten ist 
zweifellos auch die enorme Vergrößerung des Kehlkopfs in diesem Zusammenhang zu 
sehen und als Ergebnis extremer intraspezifischer Selektion zu betrachten. 
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Zusammenfassung 


Die Männchen von Epomophorus, Epomopsund Hypsignathus äußern bei der Balz laute Rufe, die dem 
Anlocken der Weibchen dienen. Untersucht wurde der Stimmapparat eines männlichen Epomophorus 
labiatus und eines Weibchens von Epomophorus anurus sowie männlicher und weiblicher Epomops 
buettikoferi und Hypsignathus monstrosus unter besonderer Berücksichtigung der Topographie des 
Halses und der Brusthöhle. Verglichen mit anderen Megachiroptera ist der Kehlkopf aller drei 
Gattungen vergrößert und nach caudal ausgedehnt. Am wenigsten spezialisiert ist in dieser Hinsicht 
Epomophorus, dessen Larynx die caudale Hälfte des Halses einnimmt und bei dem bezüglich der 
Größe des Kehlkopfs kein Geschlechtsdimorphismus besteht. Extreme Ausmaße besitzt der Kehlkopf 
männlicher Fypsignathus, der bis dicht an das Zwerchfell reicht und das obere und mittlere 
Mediastinum weitgehend ausfüllt. Bei den Weibchen ist er viel kleiner und reicht nach caudal nur bis 
zum Manubrium sterni. Eine Mittelstellung nehmen männliche Epomops ein, deren Larynx größer ist 
als derjenige von Epomophorus und zum Teil intrathoracal liegt. - Bei den männlichen Aypsignathus 
hat sich der Kehlkopf ventral des Herzens, bei Epomops dagegen dorsal von diesem in die Brusthöhle 
geschoben. Um zur Bifurcation und zum Hilus der Lungen zu gelangen sind die unteren Luftwege 
deshalb bei Aypsignathus nach cranıo-dorsal, bei Epomops dagegen nach cranio-ventral umgebogen. 
Die unterschiedliche Topographie der Brustorgane von Hypsignathus und Epomops zeigt, daß die 
Vergrößerung des Kehlkopfs bei beiden Gattungen unabhängig voneinander in der Phylogenese 
entstanden ist. Der Ausgangszustand für beide dürfte der Situation, wie sie sich bei Epomophorus 
findet, ähnlich gewesen sein. Die extreme Vergrößerung des Kehlkopfs der männlichen Hypsignathus 
ist als Ergebnis intraspezifischer Selektion im Zusammenhang mit dem hochspezialisierten Arenabalz- 
verhalten dieser Gattung anzusehen. 
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Abstract 


Echolocation of the common vampire bat (Desmodus rotundus) in the field 


Studied was the echolocation behavior of Desmodus rotundus in the field. Desmodus exclusively uses 
short broadband signals containing 2-3 downward sweeping harmonics. In free flight sounds with a 
duration of 1.2-1.5 ms are emitted in a rate of 10-15/s. In the landing procedure the duration decreases 
linearly in time down to 0.4 ms; the repetition rate increases to 80/s. Before take-off from the roost the 
animals often emit trills consisting of 10-14 intense pulses in a lower frequency range that probably 
have social function. 


Einleitung 


Die Ortungslaute der Fledermäuse sind je nach Art mehr oder weniger variabel. In den 
letzten Jahren wurden in verschiedenen Familien Beispiele für sehr flexible Ortungs- 
systeme gefunden, bei denen die Tiere je nach Situation völlig unterschiedliche Lauttypen 
aussenden (Simmons und O’FARRELL 1977; AHLEN 1981; HABERSETZER 1981). Bei Phyl- 
lostomatiden wurden dagegen bisher nur kurze, frequenzmodulierte, multiharmonische 
Laute beschrieben (Novıck 1963; PyE 1967). Nur in einem einzigen Fall werden zusätzlich 
lange Laute mit flacher Modulation genannt, bei denen es sich ebenfalls um Ortungslaute 
handeln soll (Vampyrum spectrum, BRADBURY 1970). Allerdings fehlten bisher mit wenigen 
Ausnahmen (Barcıay et al. 1981) breiter angelegte Untersuchungen, die verschiedene 
Orientierungssituationen umfassen. Desmodus rotundus ortete in Laborexperimenten 
ebenfalls mit den für Phyllostomatiden typischen Lauten (SCHMIDT und JOERMANN 1981). 
Zur Ergänzung dieser Ergebnisse sollte in einer Freilandstudie das Ortungsverhalten der 
Vampirfledermaus unter natürlichen Bedingungen analysiert werden. 


Material und Methode 


Die Untersuchungen wurden auf der Finca „La Pacıfica“, Provinz Guanacaste, Costa Rica, durchge- 
führt (85° 10’ W; 10° 30’ N; ca. 90 m über NN). Die Hacienda umfaßt ein 13 km? großes Areal mit 
Weıdeland, Sekundärwald, kleineren Sumpfgebieten sowie 2 Flußläufen (Rio Corobici und Rio 
Tenorio) mit teilweise primärer Uferbewaldung. Der mittlere Jahresniederschlag beträgt ca 1500 mm; 
davon fallen 90 % in den beiden Regenzeiten von Ende Mai bis Anfang Juli bzw. Ende August bis 
Anfang November. Dem relativ trockenen Klima entsprechend ist die ursprüngliche Vegetation als 
tropischer Trockenwald zu bezeichnen (FRANKIE et al. 1974). 

Die Aufnahme der Laute erfolgte über einen Überlagerungsdetektor (QMC Typ S 100). Dabei 
wurde das Originalsignal auf ein Hochfrequenztonbandgerät (Lennartz 6000/200) aufgenommen und 
das überlagerte Signal bei niedrigerer Bandgeschwindigkeit auf einem ‚„‚Uher Report“ registriert. An 
den zweiten Kanal des Niederfrequenzgerätes war ein zusätzliches Mikrophon zur Kommentierung 
des Verhaltens angeschlossen. Zur Beobachtung der Fledermäuse bei Dunkelheit stand ein Infrarot- 
Nachtsichtgerät (Metascope 9902 E) zur Verfügung. 
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Ergebnisse 


Desmodus sıedelt im Gebiet von „La Pacifica““ ausschließlich in hohlen Bäumen. Die 
Quartiere finden sich überwiegend entlang der beiden Flußläufe; sie enthalten Gruppen 
von 2-8, in wenigen Fällen bis zu 25 Tieren. Es findet eine ständige Fluktuation zwischen 
den Quartieren eines Flusses statt, dagegen kaum ein Austausch zwischen den beiden 
5-8 km entfernten Flüssen (WILKINnsoN pers.). Die Vampirfledermäuse ernähren sich hier 
fast ausschließlich an Pferden und Weidevieh (TURNER 1975); der Befall ist jedoch gering, 
da die gesamte Population von Desmodus im Bereich der Hacienda nur wenige hundert 
Tiere umfaßt. Kontrollmaßnahmen werden z. Z. nicht durchgeführt. 

Lautaufnahmen wurden beim Verlassen der Quartiere, bei der Rückkehr sowie beim 
Flug in der Nähe der Quartierbäume durchgeführt. Um Verwechslung mit anderen Arten 
zu vermeiden, wurden zwei Bäume ausgewählt, die während der Untersuchungsperiode 
nur von Vampirfledermäusen bewohnt waren. Beide besaßen spaltartige Öffnungen am 
Fuß, die recht schmal waren, so daß die Fledermäuse nicht hindurchflogen, sondern 
zunächst auf die Außenseite des Baumes krochen und dann starteten; auch die Landung 
erfolgte auf der Außenseite. Je nach Mondphase lag die Aktivitätsperiode der Vampirfle- 
dermäuse entweder vor Aufgang oder nach Untergang des Mondes. Das erste Tier kehrte 
meist mehrmals nach kurzem Flug zum Quartier zurück, bevor es endgültig ausflog. Die 
anderen Mitglieder der Kolonie folgten dann einzeln oder in kleinen Gruppen ım Abstand 
von einigen Minuten bis zu einer halben Stunde. Die niedrige Vegetation ın der Umgebung 
der beobachteten Quartiere war relativ dicht, enthielt aber offene Passagen, die von den 
Fledermäusen als Flugwege benutzt wurden. Dabei hielten sich die Tiere recht niedrig in 
einer Höhe von 0,5-1,5 m. Abflug- und Rückkehrrichtung waren meist konstant. 

Die in den verschiedenen Orientierungssituationen aufgenommenen Lautserien wurden 
hinsichtlich Gruppierung, Intervallzeit, Lautdauer und Frequenzaufbau analysiert. 


Freier Flug in der Umgebung des Quartiers 


In dieser Situation wurden meist Einzellaute in Intervallen von 80-120 ms abgegeben. 
Weniger häufig traten 2er-Gruppen auf, deren kurzes und langes Intervall (35-45 bzw. 
55-75 ms) sich zu einer typischen Gruppendauer von etwa 100 ms addieren; selten fanden 
sich auch längere Intervalle von 140-160 ms. Die Dauer der Laute betrug im Mittel 
1,3 & 0,2 ms (n = 40). Die Frequenz-Zeit-Struktur weist 3 abwärts modulierte Kompo- 
nenten auf, von denen die oberste jedoch so schwach ist, daß sie im Sonagramm meist nicht 
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lauten verschiedener Tiere im Flug 
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erscheint (Abb. 1). Eine spektrographische Analyse von 24 Lauten aus 8 Flugserien ergab 
im Mittel sweeps von 75,2 auf 46,4 kHz, von 100,9 auf 62,6 kHz und von 103,6 auf 
85,4 kHz, wobei die 3 Frequenzkomponenten die Reihe der Harmonischen von 2 bis 4 


bilden. 
Anflug 


Bis 1 s vor der Landung entspricht das Lautmuster dem für den freien Flug beschriebenen 
Schema; danach nimmt die Anzahl der Laute pro Gruppe sukzessiv zu (Abb. 2). Direkt 
vor der Landung deutet sich meist eine lange Schlußgruppe an; diese Phase war jedoch 
schlecht zu registrieren, da in dem Landemanöver die Laute nicht mehr auf das 1-2 m 
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Zeit vor Landung (s) 


Abb. 2. Intervallzeit (Kreise, linke 
Ordinate) und Lautdauer (Dreiecke, 
rechte Ordinate) beim Landeanflug. 
Für die letzten 0,75 s wurde eine 
Annäherungsgerade für die zeitliche 
Änderung der Lautdauer errechnet 
(punktierte Linie) 


entfernte Mikrophon gerichtet waren. Die Invervalle verkürzten sich auf 25-30 ms zwi- 
schen den Lautgruppen und ca. 15 ms innerhalb der Lautgruppen. Das kürzeste gemessene 
Intervall betrug 11 ms. Bei Einsetzen der 2er-Gruppen, 0,8-1,0s vor der Landung, 
beginnen sich die Laute zu verkürzen. In allen ausgewerteten Anflügen nahm die Dauer 
linear mit der Zeit ab und erreichte kurz vor der Landung 0,4 ms. Die errechneten 
Regressionsgeraden haben eine Steigerung von 0,6-0,8 X 10 (Abb. 2). Das bedeutet eine 
Abnahme der Lautdauer um 0,6-0,8 ms je Sekunde Flugzeit. 
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Abb. 3. Intervallzeit (Kreise, linke Ordinate) und Lautdauer 
(Dreiecke, rechte Ordinate) beim Abflug (Pfeil) eines Des- 
modus rotundus von der Außenseite des Quartierbaumes 
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Abb. 5. Frequenzspektrogramme des 
ersten (a) und vierten Elementes (b) 


des Trillers aus Abb. 4 
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Abb. 4. Sonagramm eines kurzen Trillers; die ersten Laute sind wegen ihrer geringeren Intensität 


stärker ausgesteuert 
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Abflug 


In den beobachteten Situationen verbrachten die Fledermäuse vor dem Start oft mehrere, 
Minuten bis zu einer Viertelstunde auf der Außenseite des Quartierbaumes. In dieser Zeit 
orteten sie unregelmäßig in Abständen von bis zu einer Minute. Kurz vor dem Abflug 
wurden dann Ortungslaute in regelmäßiger Folge abgegeben. Sie traten in Intervallen von 
1540 ms als 2er- bis 4er-Gruppen auf. Die Lautdauer betrug 0,4-0,8 ms. Mit dem Start 
nahm die Dauer abrupt auf 0,8-1,0 ms zu, die Invervallzeit erhöhte sich auf 25-80 ms 
(Abb. 3). 

Machten sich mehrere Tiere gleichzeitig zum Abflug bereit, so stießen sie häufig vor 
dem Start einen charakteristischen Triller aus. Dieser besteht aus einer 120-160 ms langen 
Salve von min. 6, meist jedoch 10-12 sehr intensiven Lauten in regelmäßigen Intervallen 
von 12-14 ms. Die einzelnen Elemente dauern 1,5-2,0 ms und sınd von 34-36 kHz auf 
17-20 kHz, also über eine Oktave abwärts moduliert. Darüber finden sich 1 oder 2 um 
10-20 dB schwächere Obertöne. Häufig entwickelt sich dieses Frequenzmuster über 
Zwischenformen aus den Ortungslauten (Abb. 4 und 5). Dabei wird zunächst der sweep 
bei entsprechender Zunahme der Dauer nach unten ausgedehnt, darauf tritt der ın den 
Ortungslauten unterdrückte Grundton hinzu, und dann beginnt der eigentliche Triller mit 
einer Erhöhung der Intensität um 12-20 dB, die allein in den Grundton fließt. Anschlie- 
ßend können entsprechende Änderungen in umgekehrter Reihenfolge wieder zu Ortungs- 
lauten überleiten. 


Diskussion 


Die verschiedenen Parameter der Ortungslaute sind mehr oder weniger von der Orientie- 
rungssituation abhängig. So tendieren die Fledermäuse in offener Umgebung meist zu 
längeren Lauten in größeren Intervallen. Das trifft bei Desmodaus nur teilweise zu. So war 
die Dauer mit 1,2-1,5 ms im freien Flug nicht größer als unter den engen räumlichen 
Verhältnissen eines Flugtunnels im Labor (JOERMANN und SCHMIDT 1981); jedoch orteten 
die Tiere im Freiland bei einem Laut pro Flügelschlag nur mit der halben Peilrate. Im 
Landeanflug werden Laute und Intervalle sukzessiv verkürzt, wie allgemein für Micro- 
chiropteren typisch (SCHNITZLER und HENsoN 1980). Im Gegensatz zu diesen Parametern 
ist der Frequenzaufbau bei Desmodus unter allen Bedingungen sehr konstant und stimmt 
mit den Befunden aus verschiedenen Laborversuchen überein. Beim Angriff auf Beutetiere 
werden die gleichen Laute registriert, allerdings peilen die Vampirfledermäuse ın dieser 
Situation nur sporadisch (JOERMANN 1984). 

Der häufig vor dem Start auftretende Triller dient trotz formaler Ähnlichkeit mit 
Peillauten sicherlich nicht der Echoortung. Die kurzen Intervalle innerhalb dieser Laut- 
serien lassen nur einen geringen Entfernungsbereich zu, was im Widerspruch zu der hohen 
Intensität steht. Die Beobachtung, daß diese Triller nur in Gegenwart anderer Tiere 
ausgestoßen wurden, ist ein zusätzlicher Hinweis auf soziale Funktion. 

Demnach ist das Repertoire an Ortungslauten auf einen Typ beschränkt. Das deutet 
darauf hin, daß in den natürlichen Orientierungssituationen keine konträren Anforderun- 
gen an die Echoortung gestellt werden. Im Falle von Desmodus hat die Echopeilung beim 
Nahrungserwerb nur eine untergeordnete Funktion. Vorrangig sind dabei passive akusti- 
sche Lokalisation, Geruch und im Nahbereich die Thermoperzeption (SCHMIDT 1975, 
1978; KÜRTEN und SCHMIDT 1982). So bleibt als wichtigster Funktionskreis der Echo- 
ortung die allgemeine Orientierung im Raum, also die Einhaltung von Flugwegen bei 
vollständiger Dunkelheit und die Vermeidung von Hindernissen. Man kann deshalb von 
einem generellen Typus der Echoortung sprechen. Das belegen auch morphologische 
Untersuchungen des akustischen Systems. Die peripheren Kerngebiete der Hörbahn sind 
bei Desmodus sehr gleichmäßig entwickelt, erreichen aber nicht die Progressionsindices 
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insectivorer Arten (BARON 1974). Dieselben morphologischen Verhältnisse fanden sich 
trotz unterschiedlicher Nahrungsspezialisation bei allen untersuchten Phyllostomatiden. 
Dies und die weitgehende Übereinstimmung im Lauttyp deuten auf eine recht einheitliche 
Echoortung innerhalb dieser Familie mit nur geringen spezifischen Anpassungen hin. Das 
schließt jedoch nicht aus, daß die Ultraschallorientierung entscheidend beim Auffinden 
von Nahrung beteiligt sein kann. In diesen Fällen sind aber die Anforderungen an die 
Echoortung offenbar unabhängig von der Art der Nahrung und werden durch den gleichen 
Lauttyp abgedeckt. Dabei ist ein wesentliches Merkmal der Laute die hohe Bandbreite, die 
eine gute Objektdifferenzierung zuläßt (NEUWEILER 1982), also bei der Suche nach Beute 
auf dem Untergrund von Nutzen ist. 
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Zusammenfassung 


Die Echoortung der Gemeinen Vampirfledermaus (Desmodus rotundus) wurde in verschiedenen 
Situationen im Freiland untersucht. Desmodus ortet ausschließlich mit kurzen Lauten aus 2-3 abwärts 
modulierten Harmonischen. Im freien Flug werden 1,2-1,5 ms lange Laute mit einer Wiederholrate 
von 10-15 s abgegeben. Etwa 1 s vor der Landung setzt eine lineare Verkürzung der Laute auf 0,4 ms 
ein; die Wiederholrate steigt auf 80/s. Vor dem Abflug werden häufig Triller aus 10-14 intensiven 
Lauten mit niedrigerer Frequenz abgegeben, die vermutlich soziale Funktion besitzen. 
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Abstract 


The natural feeding habits of Acomys percivali Dollman, A. wilson! Thomas, Tatera nigricanda 
(Peters), T. robusta (Cretzschmar), Taterillus emini (Thomas), Saccostomus campestris Peters, and 
Elephantulus rufescens (Peters) were studied in a semi-arid region of central Kenya. 

Insects formed the major resource base of most species and were an important dietary item in all 
species, at least at certain times of the year. The seasonal changes in diet were generally quite 
predictable and related to the seasonal availability of certain food items. The maximum consumption 
of plant stem and leaf material occurred during the rains. Seeds were most frequently consumed during 
the month-long period after the end of the rains, and insects were most common in the diet during the 
dry seasons. 

The diets of three species were studied in two different habitats. Their diets were sımilar in the two 
habitats, but significant differences were detected in the proportions of individual food items 
consumed in the two areas. 

There was a large potential overlap of diets, particularly for the most abundant species, although 
the actual overlap could not be measured because most food items were not specifically identified. 


Introduction 


African small mammals are the dominant mammalıan fauna in many ecosystems but there 
is a paucity of information about their food habits (DELAny and HarroıLo 1979; KINGDON 
1974). Thus, it is not possible in most cases to evaluate the impact of small mammals ın 
African ecosystems, or to determine how food habits affect other aspects of their ecology 
such as competitive interactions or breeding patterns. 

During the past ten years attempts have been made to quantify the diets and examine the 
seasonal variation in food habits of a few species of African small mammals. Such studies 
include those of Core (1975), EmMmons (1980), and GENEST-VILLARD (1980) on various 
species of forest rodents; FıELp (1975) on two grassland rodent species; TAyLoR and 
GREEN (1976) on rodent species inhabiting agricultural areas; and HUBERT et al. (1981), 
PERRIN (1980) and RATHBUN (1979) on various species of rodents and elephant-shrews 
living in semi-arıid areas. 

This paper documents the feeding habits of six species of rodents and one species of 
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elephant-shrew collected from two habitats in Meru National Park, Kenya. Seasonal 
changes in diet were studied in Acomys percivali, A. wılsoni, Tatera nigricauda, Sacco- 
stomus campestris, and Elephantulus rufescens, but only the general feeding habits of Tatera 
robusta and Taterillus emini were noted. The partitioning of the food resources by the 
various species was investigated for each habitat, and the diets of species common to both 
habitats were also compared. 

Nomenclature follows MEESTER and SETZER (1971-77), except for Acomys which 
follows the revision of PETTER (in press). 


Study areas and climate 


One study site was an area of approximately 2 km? at the southern edge of the Rojewero Plains 
(0°11’ N, 38° 10’E) at an altitude of 650 m. The plains are open grassland dominated by Chrysopogon 
plumulosus, Sehima nervosum, Cenchris cıliaris and Chloris virgata (AMENT 1975). There were a few 
stunted bushes and trees, mainly Combretum apiculatum, Acacıia spp., and Terminalia sp. 

The other study site was a 2 km? area of deciduous Acacia/Commiphora bushland immediately 
south of Rainkombe (0°07’N, 38°12’E) at an altitude of 550 m. A variety of tall Acacıa and 
Commiphora bushes dominated the area, with a few Acacia spp., Terminalıa spp., Stercularia africana, 
Delonix elata and Adansonia digitata trees. In some areas there was a thicker understory of Bauhinia 
taitensis, Grewia villosa, Combretum aculeatum and other species of bushes (AmEnT 1975), but there 
was no herbaceous layer for most of the year and much of the ground was badly eroded. 

Rainfall and temperature were monitored at the Park headquarters 3 km east of the Rojewero 
Plains study site. The rains occurred during the periods November 5-December 31 and April 13-May 
16 (Table 1). This rainfall pattern was typical of the long term pattern in the area. There are normally 
two rainy seasons which occur sometime during the periods March until May and October to 
December (MoRTH 1970). There was also a seasonal variation in temperature that was correlated with 


Table 1 


Rainfall and temperature records for Meru National Park during the period 
July 1, 1974 to June 18, 1975 
For the purpose of studying seasonal changes the year was divided into the 7 time periods indicated 


Time period 
Apr 14- May 17- 
May 16 June 18 


Rainfall (mm) 0.8 153 99 
Temp(€) 


Min. Zi 3120 422.24 422.072 721:37 2207. 3 222775:23:28 724.0 
Max. 32.355434.3) 731.12 .:30.642.731.82.534.6,,.35.4..35.1 
Mean 26:722,28.37..26.5,.:26.0 26.3 .28.4°.729.3 .29.6 

SEES ee en aa Er 


Season Wet Int. Dry 


the pattern of rainfall (Table 1). The mean temperature decreased during the rains, reaching a 
minimum of 25-26°C at the end of the rains, and increased throughout the dry seasons to a maxımum 
of 29-30 °C just prior to the start of the rains. 

The vegetation responded to the seasonal rainfall pattern in a very predictable way, with the most 
pronounced changes being observed in the area of Acacia/Commiphora bushland south of Rain- 
kombe. After the onset of the rains the grasses became green and resumed growth and several species 
of annual herbs grew. In the Rainkombe area virtually allthe ground vegetation grew from seed during 
the rains, and the bushes, which prior to the rains had looked dry and dead, came into leaf. The main 
seed set occurred at the end of the rains and during the first month of the dry season in both areas. 
During the latter period, called the intermediate season in this paper, the vegetation dried up, and the 
leaves fell off the bushes ın the Rainkombe area. In the latter arca, there was virtually no ground 
vegetation remaining one month after the end of the rains. 
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Materials and methods 


Both areas were sampled by standard trap lines of Reporter break-back traps baited with peanut 
butter, with the traps set at 10 pace intervals. In addition, approximately half of the Zlephantulus were 
collected by trapping out family territories using unbaited Sherman live traps. Collections were made 
in each area for approximately 10 days each month for a period of one year. 

Diets were quantified in the following manner for all species except E. rufescens. Entire stomach 
contents of adult anımals were combined according to species, time period, and area collected, and the 
composite samples were sent to the Composition Analysıs Laboratory at Colorado State University 
for analysis by microhistological techniques. Each sample was bleached to make the cellular charac- 
teristics more visible, and then washed in warm water to remove the bleach and any peanut butter bait 
contaminating the samples. Five subsamples were taken from each sample and mounted on micro- 
scope slides ın Hoyers’ mounting medium. There were approximately three identifiable food 
fragments per microscope field when viewed at a 100 X magnification. Food fragments were 
categorized as 1. arthropods, 2. seeds, 3. grasses or sedges, and 4. leaves of herbaceous plants or 
bushes, by using cellular and other morphological characteristics. A few plant fragments were 
identified to the genus level. A total of 20 microscope fields, or approximately 60 ıdentifiable food 
fragments, were counted for each of the five subsamples per sample. The percent relative density and 
standard deviation (n = 5) was then calculated for each identifiable food category for each sample. 

The diet of E. rufescens was known to be almost entirely insect material (RATHBUN 1979), and so 
the proportion of seeds and plant material in the diet was visually assessed by examining entire 
stomach contents under a dissecting microscope. The proportions of the various food items at 
different times of the year were determined by assuming that the stomach contents of all individuals 
were of equal volume. 

The year was divided into seven time periods (Table 1) in order to determine seasonal changes ın 
feeding habits of T. nigricanda and A. wilsoni from the Rojewero Plain .and A. percivali and E. rufes- 
cens from the Rainkombe area. Sample sizes and their distribution within the seven time periods is 
detailed in Table 2. However, seasonal changes ın the diets of Saccostomus campestris from the 
Rojewero Plains and A. wilsoni and T. nigricanda from the Rainkombe area were evaluated by 
grouping the stomachs into those collected during the dry seasons and those collected during the rains 
(Table 3). Finally, single composite samples were assessed for Tatera robusta and Taterıllus emini 
(Table 3) because only a few stomachs were available for these species. 


Results 
Seasonal changes in food habits 
Tatera nigricanda 


In grassland areas of the Rojewero Plains the proportion of arthropods (mainly insects) in 
the diet was at a maximum during the dry seasons, declined during the rains, and reached a 
minimum during the intermediate seasons (Table 2). The proportion of seeds in the diet 
exhibited an inverse relationship to that of arthropods. The proportion of plant material 
was at a maximum during the rains and a minimum during the dry seasons (Table 2). 

In the area of Acacia/Commiphora bush south of Rainkombe the differences ın feeding 
habits between the wet and dry seasons were similar to those already described (Table 3), 
except that the proportion of seeds in the diet declined significantly during the rains. 


Acomys wilsoni 


The Rojewero Plains populations did not exhibit any consistent differences between the 
diets in the wet and dry seasons (Table 2). The only consistent seasonal variation in feeding 
habits occurred during the intermediate seasons when there were significantly less arthro- 
pods (mainly insects) and correspondingly more seeds in the diet (Table 2). 

The food habits were also similar during the wet and dry seasons in the Rainkombe area 
(Table 3), except that, like T. nigricanda, seeds comprised a significantly higher percentage 
of the diet during the dry seasons. However, gum exudates from various bushes and trees 
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were also eaten in this area but the amount eaten could not be assessed by the method of 
diet analysis used in this study. If the amount consumed varied seasonally, and was 
correlated with the availability of gum exudates at different times of the year, then the 
seasonal changes ın diet would be greater than indicated by this study. 


Acomys percivali 


There were no consistent differences between the diets during the wet and dry seasons, but 
significantly less arthropods and proportionately more seeds were consumed during the 
intermediate seasons (Table 2). The latter trend was also generally observed throughout the 
last sıx months of the study compared to the first six months (Table 2). It should be noted 
that this species, like A. wilson:, also consumed unknown amounts of gum exudates. 


Elephantulus rufescens 


Almost all of the diet was arthropod material (mainly termites and ants) and so there was 
little seasonal variation in food habits (Table 2). There was an increase in stem and leaf 
material during the November-December rains, but there was no increase in this food item 
during the April-May rains. A small number of grass seeds, amounting to 1-2 percent of 
the diet, was consumed during the intermediate seasons (Table 2). 


Saccostomus campestris 


Diets were compared during the wet and dry seasons ın a population of animals from the 
Rojewero Plains (Table 3). The proportion of arthropods and seeds were higher during the 
dry seasons, whereas the proportion of forbs and browse was higher during the rains 


(Table 3). 
Table 3 


Mean (+ standard deviation) percent relative density of discerned fragments from 
stomach samples 


Values based on 5 subsamples taken from single composite samples of (n) stomachs. Asterisks indicate 
level of significance for comparison of dietary items between the wet and dry seasons. Samples 
compared by t-tests (SOKAL and ROHLF 1981) 


Area, species and season Arthropods Grass and sedge Forbs and browse 


Rainkombe 

Acomys wilsoni 

Dry (n = 14) 8.2 

Wet (n = 10) 0 12.0 
Tatera nigricanda 

Dry (n = 10) s 3:5 

Wet (n = 11) » 2 29,6 
Tatera robusta 

All seasons (n = 7) J i 5 3 4.7 
Taterillus emini 

All seasons (n = 11) a Ä 5 s O7 


Saccostomus campestris 
Dry (n=8) 
Wet (n = 15) 
Tatera robusta 
All season (n = 6) 


P=01:°7 70.05: 771720001 
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Tatera robusta and Taterillus emini 


Seasonal changes in food habits were not assessed for these two species. T. robusta was 
primarily a seed eater with arthropods (mainly insects) being of secondary importance 
(Table 3). T. emini primarily ate insects and secondarily grasses (Table 3). 


Comparison of species and areas 


The seasonal pattern in food habits of the various species, were generally quite similar 
(Tables 2 and 3). All species, except for A. wilsoni on the Rojewero Plains, had a tendency 
to eat a greater proportion of stems and leaves during the rains. Similarly, all species 
switched to seeds during the intermediate seasons. In most cases there was also a greater 
proportion of seeds in the diet during the dry season compared to the rains. 

Seasonal trends in the diets of T. nigricanda and A. wilsoni from the Rojewero Plains 
and A. percivalıi from Rainkombe were compared by Kendall’s coefficient of concordance. 
There was significant agreement in the proportion of arthropods (W = 0.70; y? = 12.6; 
df = 6; P = 0.05) and seeds (W = 0.68;x = 12.3; df = 6; P = 0.05) at different times of 
the year, but not in the proportion of stem and leaf material. 

There was a large range of different plant types eaten by the various rodent species, 
particularly A. percivali and T. nigricanda (Table 4). However, most of the plant material 
remained unidentified. 


Table 4 


Identified plant food items in the diets of small mammal species collected from Rainkombe 
(area A) and the Rojewero Plains (area C) 


Food item Acomys Acomys Tatera Tatera Taterillus Saccostomus | 
wilsoni percivali nigricanda robusta emini campestris 


A C A A C A C A C 


Ameranthaceae 
Achyranthes © 
Combretaceae 
Combretum _) ® 
Tiliaceae 
Grewia ) © 
Malvaceae 
Hibiscus  ) ®  ) 
Caesalpiniaceae 
Cassia © 
Mimosaceae 
Acacıia ® © ® 
Papilionaceae 
Indigofera ® 
Rhynchosia ® ® ® 
Burseraceae 
Commiphora © © © 
Solanaceae 
Solanum ® © o [) ® 
Lamiaceae 
Ocımum [) ® 
Commelinaceae 
Commelina o C) 
Liliaceae 
Eustachys ® 
Gramineae 
Cenchrus o ® ® 
Cynodon ® ) 


u... 
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Table 5 


Summary of t-test results comparing the diets of species collected from both the Rojewero Plains 
and Rainkombe areas 


Negative values indicate that the food item made up a greater proportion of the diet in the Rainkombe 
area compared to the Rojewero Plains, and positive values indicate the reverse 


Species Season Arthropods Grasses and sedges Forbs and browse Seeds 


Acomys wilsoni D — 0.37ns +0.81ns — 2.697 +1.10ns 
W — 1.08ns f nr +2,.94* 
Tatera nigricanda D +11.78** } I6** _ 7 96+* 


N +-1.17ns 76” .14* +2.11* 
Tatera robusta D+W + 0.50ns 1288 +41 57ns 


*P<0.05; ** P<0.01; *** P< 0.001; ns = not significant 


Three species were studied in both study areas (Tables 2 and 3), and the results of 
statistical comparisons between their diets in the two areas are summarized in Table 5. 
Plant stem and leaf material formed a larger proportion of the diet of all three species in the 
Rainkombe area compared to the Rojewero Plains. There was generally a greater frequency 
of seeds in the diet in the Rojewero Plains compared to the Rainkombe area. The only 
exception was for 7. nigricanda during the dry seasons when that species ate mainly 
arthropods (Tables 2 and 5). 


Discussion 


Insects were the major resource base of most species and were an important dietary item in 
all species, at least during certain seasons of the year. Seeds were also a dominant or a 
secondary food item in many species, particularly during the intermediate seasons. Only 
one species, S. campestris, was primarily vegetarian. The diet was superficially similar to 
that described for Arvicanthis collected from the same area (NEAL 1981), except that the 
latter species ate mostly grass material. 

The seasonal varıation in diet was similar in its general form in all species (Tables 2 and 
3). The most dramatic change in diet occurred during the intermediate season, which is the 
period of the main seed set, when seeds were more frequently consumed at the expense of 
arthropod (mainly insect) material. There was less difference in food habits between the 
wet and dry seasons. There was an increased frequency of plant stem and leaf material 
during the main growing season of the rains, except in A. percivaliand A. wilson:. Thus, all 
species were opportunistic to a greater or lesser extent, and the diet changed in response to 
the seasonal availability of the various food items. 

Insects were at a maximum frequency in the diet during the wet and dry seasons, and at 
a minimum during the intermediate seasons (Tables 2 and 3). This pattern was also 
observed for Praomys (Mastomys) erythroleucus (Temminck) and Taterillus gracılis 
Thomas in Senegal (HuBErT et al. 1981). However, the consumption of insects was 
positively correlated with rainfall in Zemniscomys striatus (Linnaeus) ın Uganda (FiELD 
1975), and Rhabdomys pumilio (Sparrman) in South Africa (PERRIN 1980), and possibly for 
Arvicanthis niloticus in Kenya (TayLor and GREEN 1976). No seasonal relationship was 
noted for Praomys (Mastomys) natalensis (FıeLp 1975; TAaYLoR and GREEN 1976). The 
seasonal variation in the frequency of insects in the diet is probably very dependent on the 
types of insects consumed (HUBERT et al. 1981). 

The diets of Acomys wilsoni, Tatera nigricanda and T. robusta were similar in their 
general composition in the Rojewero Plains and Rainkombe areas (Tables 2 and 3). 
However, significant differences were revealed between the proportions of individual food 
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items in the two areas (Table 5). It was surprising that more plant material was consumed 
in the Rainkombe area compared to the Rojewero Plains considering the virtual absence of 
a ground vegetation layer for most of the year in the Rainkombe area. It is suspected that 
most of the plants eaten in the Rainkombe area were succulents, which may provide an 
important source of water. Obviously, more attention needs to be paid to the influence of 
habitat on the feeding habits of small mammals. 
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Zusammenfassung 


Saisonale Nahrungsbeschaffenheit kleiner Säugetiere in Kenia 


Die Nahrung von Acomys percivali, A. wilsoni, Tatera nigricauda, T. robusta, Taterillus emini, 
Saccostomus campestris und Elephantulus rufescens wurde in einer mäßig trockenen Region Mittel- 
kenias aufgrund von Mageninhaltsanalysen untersucht. Die Hauptnahrung der meisten Arten bestand 
aus Insekten, und bei allen waren Insekten mindestens zeitweise eine wichtige Komponente. Die 
jahreszeitliche Änderung in der Zusammensetzung der Nahrung entsprach den Änderungen im 
Nahrungsangebot. Gräser und Blätter wurden am häufigsten während der Regenzeit, Samen in den 
daran anschließenden Monaten und Insekten in der trockenen Jahreszeit verzehrt. Für drei Arten aus 
zwei verschiedenen Gebieten ergaben sich auch deutliche regionale Unterschiede. 
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Abstract 


Compared the chromosomes of three species of genus Apodemus: Apodemus agrarins, A. sylvaticus 
and A. flavicollis by means of G- and C-banding techniques. The characteristics of G-banding are 
identical for 19 pairs of autosomes and for sex chromosomes. The distribution of crossbands on all 
chromosomes of Apodemus sylvaticus and A. flavicollis appeared to be quite the same. The karyotypes 
of the previous two species and that of A. agrarius are different in four pairs of small metacentrics 
which have arisen by pericentric inversions from chromosomes 16, 19, 22 and 23. The C-bands are 
restricted to the centromeric area in all the species studied. 


Introduction 


From numerous descriptions of karyotypic variation in mammals which appeared in the 
last three decades it seems that there exist two major groups of anımals according to the 
degree of karyotypic differences. The smaller group consists of species whose karyotypes 
appear to be very uniform, and the bigger group includes species which are karyotypically 
very different. The differences between these two groups can be explained by biological 
factors i.e. reproductive potentials and social structure of species (ArnsoN 1972; FREDGA 
1977). 

Karyotypes made by standard techniques have often been used as the measure of the 
degree of chromosomal varıation (WıLson et al. 1975; BusH et al. 1977; BENGTssoN 1980). 
Detailed studies of patterns of G- and C-bands, which now exist for some groups, show 
that magnitude of chromosomal variation in some cases is much greater than it was thought 
at the time when karyotypes were investigated solely by conventional techniques. 

By using methods of differential staining Haıpuk et at. (1981) found that in eight 
species of African megachiropterans karyotypic variation is 4.5 times greater than it was 
suggested by standard karyotypic studies. 

Three species of genus Apodemus, which by standard techniques appeared to be 
karyotypically very similar, are studied in this work by means of G- and C-banding 
techniques. The genus Apodemus is widespread over the Palaeartic. According to MARTENS 
and NIETHAMMER (1972) it is divided into three subgenera: Apodemus, Sylvaemus and 
Alsomys. In this work three species have been examined: Apodemus agrarins Pall. which 
belongs to subgenus Apodemus; Apodemus sylvaticus L. and Apodemus flavicollis M. both 
of which belong to subgenus Sylvaemaus. 
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Material and methods 


Five animals (3 8, 22) from each species, collected from natural populations, were used for this study. 
Specimens are captured at three distant localıties in Yugoslavia: Jastrebac, Brezovica and Mokrc. 

Chromosome preparations were done directly from bone marrow using the standard technique. 
G-bands were induced with trypsin and stained wıth Giemsa according to SEABRIGHT (1972). C- 
banding followed the original schedule of ArrıcHı and Hsu (1971) with the omission of the RNA-se 
step. 

A minimum of ten spreads were examined to ensure consistency of banding patterns within each 
specimen. For the analysıs only complete spreads were used. 


Results 


All three species have diploıid number 2n = 48 (MATTHEY 1936; Zıvkovi6 et al. 1966; 
SOLDATOVIE et al. 1971; Krar 1972). The only difference which could be seen on 
conventionally stained chromosomes is that Apodemus agrarius had four pairs of small 
metacentric chromosomes compared to the two other species in which all 48 chromosomes 
are acrocentric. 

C-band are in all three species located exclusively in centromeric region (fig. 1). There 
seem to be no intersticial or terminal heterochromatic blocks, either on autosomes or on 
sex chromosomes. 


Wh 


az 


Fig. 1. Distribution of C-bands in a: Apode- 
mus sylvaticus, b: A. flavicollis and c: A. 
agrarius 
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After G-band procedure it was possible to identify each pair of chromosomes in all 
three species. The comparison of distribution of G-bands on chromosomes of all three 
species shows that only minor differences exist between them (fig. 2). 

Nineteen pairs of autosomes and sex chromosomes are common to all the species 
studied. When A. sylvaticus and A. flavicollis are compared alone it appears that they have 


.. 


Fig. 2. The comparison of distribution of G-bands on chromosoms of s: Apodemus sylvaticus, 
f: A. flavicollis and a: A. agrarins 


the same distribution of crossbands on their chromosomes. The only apparent differences 
between A. agrarius and the previous two species are reflected on four pairs of chromo- 
somes which in A. agrarins appear as small metacentrics. These are chromosomes number 
16, 19, 22 and 23 (marked with arrows in fig. 2). The absence of heterochromatıic blocks on 
short limbs of these small metacentrics and the distribution of the crossbands on them 
indicate that they have arısen as a result of pericentric inversions. 

X chromosome is the longest one in karyotypes of all three species, and the distribution 
of G-bands on it is identical for all of them. Y chromosome is on the other hand one of the 
smallest chromosomes and in all species studied it has one dark band in the middle of the 
longer arms. 


Discussion 
Our results are mostly, but not quite, in agreement with results of SOLDATOVvIC et al. (1975) 


and BEkAsova et al. (1980). BEKAsova et al. found that A. agrarius and A. sylvaticus differ 
in five pairs of chromosomes and in our material these differences are found on four pairs 


y 
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of chromosomes. After application of G-banding technique they concluded that X 
chromosome of A. agrarius is of the middle size. In all our specimens X chromosome was 
the longest one in the karyotype or the same size as the first pair of chromosomes. 

From results obtained by means of relative measurements of chromosome length, 
GAMPERL et al. (1980) concluded that there must be additional chromosome segments on 
small autosomes of A. sylvaticus resulting from the presence of telomeric heterochromatic 
blocks. In our material we did not find telomeric C-bands on the chromosomes of A. 
sylvaticus. The difference between our results and those of GAMPERL etal. probably comes 
out as a result of the fact that different techniques for obtaining C-bands were used. 

Cytogeneticists, with few exceptions, have found a different karyotype for every rodent 
species studied. Our results show that the process of speciation in Rodents is not always 
accompained with great chromosome rearrangements. We found that karyotypes of A. 
sylvaticus and A. flavicollis, which are regarded as sibling species, are indistinguishable even 
after exploration of banding patterns distribution. 

From results of comparison of banding patterns in eight Rodent species MASCARELLO et 
al. (1974) concluded that there exists a tendency for conservatism in the arrangement of 
genetic material in Rodents. The very high correlation between banding patterns which we 
found in three Apodemus species implies that this kind of conservatism could be present in 
this and possibly some other groups of Rodents. 


Zusammenfassung 


Die Verteilung von G- und C-Bandenmustern auf den Chromosomen bei drei Apodemus-Arten 


Die Chromosomen von Apodemus sylvaticus, A. flavicollis und A. agrarius wurden mit Hilfe der G- 
und C-Bändertechnik verglichen. Die G-Bänder stimmen bei Apodemus sylvaticus und A. flavicollis 
völlig überein. Bei Apodemus agrarius weichen sie nur auf den vier Paaren kleiner Chromosomen ab, 
die im Gegensatz zu sylvaticus und flavicollis metazentrisch sind. Sie belegen, daß dieser Unterschied 
auf perizentrische Inversionen zurückzuführen ist. C-Bänder finden sich bei allen drei Arten 
ausschließlich in der Centromerenregion. 
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Abstract 


Observed the nesting behaviour of Indian gerbil, Tatera indica indica Hardwicke. 18 adult subjects 
(6 d, 6 2, 6 pregnant ?) chosen from a wild-caught stock, were housed individually and provided 
with bond paper sheets for nesting. The nests made were sketched, measured and weighed on alternate 
days. 

Apparently, three type of nests are constructed. “Sleeping” nests made by males (mean diameter = 
21.1 & S.E. 0.4 cm) differ in sıze and shape from nests made by non-lactating females (mean diam. = 
17.8 & S.E. 0.5 cm); while “dome” like “Brood” nests elaborated by lactating gerbils are of a different 
type than “sleeping” nests (mean diam. = 16.0 + S.E. 0.6 cm). 

Various methods, including shredding of nesting material, are used for constructing the nests. 
Latencies to rebuilding of nests when scattered, vary widely; minimum latencies are shown by 
lactating gerbils (< 3 min). 


Introduction 


Nest-building in rodents is important both for breeding and thermo-regulation (MORGAN 
and STELLAR 1950; BARNETT 1975). It has been widely studied in respect to both; though 
more of laboratory rats and mice than wild rodent species (BARNETT 1975). Nothing is, 
however, known about the nesting behaviour of Indian gerbil, Tatera indica indica 
Hadwicke. Observations made on nesting activities of captive subjects, are discussed here. 


Material and methods 


Observations were made during the warmer periods, in the months of April and May. 

Adult gerbils (body weight > 100 g) for the experiments were selected from wild-caught stock. Of 
the total 18 subjects sıx were males, six non-lactating females and six lactating females. The gerbils of 
the former two groups were housed in wire-mesh enclosures, 1.32 X 1.00 x 0.32 m or 
0.75 x 0.35 x 0.35 m. Pregnant females were kept in all-glass aquaria, 0.9 x 0.45 X 0.35 m. The 
sıde-walls of cages and aquarıa were covered with black paper. All gerbils were given a diet of cereals 
and cabbage; with ad lıb. water. 

Bond paper sheets, 29 x 29 cm, were provided to each gerbil for nesting. The cages were checked 
daily. On alternate days, the resident gerbil was trapped and removed from the cage. The nest found 
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inside was sketched or photographed, measured and weighed on an open pan-balance. The nest 
material with some fresh paper, was put back in the cage. After this, the gerbil was also returned to it. 
All operations were completed between 5 to 8 p.m.; or at the start of the activity period. 

The time taken in rebuilding the nests was noted each time. Illumination from 100-watt red bulbs 
was used to aid observations. Methods used in constructing the nests were follwed simultaneously. 

The nest of lactating gerbils was disturbed daily in the evening hours till the young were weaned. 
Time taken in rebuilding of nests was noted as before. 

The methods described by BaıLey (1959) were followed for statistical analysis of results. 


Results 


The results are summarised in Table 1. Type of nests made by gerbils are shown in Figs 1 
to 3. 


Construction of nest 


Nesting activity of gerbils starts with shredding of nesting material; which is transported to 
the nesting site. The material is settled by “patting”’ with fore-feet, and moved by “nosing” 
and “kicking”. The nest walls are raised by “crawling” under it, or the fluffed material. 

The nest is always constructed at a point not directly affected by draught. When it is, the 
nest is shifted to an alternative site. Changes in the position of the cage induce shifting of 
nesting site thus. 


Type of nests made 


Nests made by male gerbils are well spread-out and “saucer” like in shape (Fig. 1). Unlike 
it, nests made by non-lactating females are smaller and compact, with a prominent central 
cavity (Fig. 2). Such “sleeping-” nests are converted by pregnant females into “brood” 
nests after parturition. ““Brood” nests are “dome” like in appearance (Fig. 3). They are kept 
closed from above, until scattered by growing young. 


Fig. 1 


Fig. 1-3. The figures show the shape of nests constructed by male (Fig. 1), nonlactating female (Fig. 2) 
and lactating gerbil (Fig. 3). The first two figures have been drawn taking the top view; the third 
presents the side-view of ““dome” shaped “brood” nest 


Dimension of nests 


Obviously thus, “sleeping”’ nests made by male gerbils are greater in diameter but smaller 
in height than “sleeping” nest of non-lactating females (s. Table). ‘“Brood” nests have the 
maximum height above ground; and these also weigh the most followed by male and non- 
lactating female “sleeping” nests (s. Table). Each type thus confirms to specifications; with 
significant relationship analysed in dimensions — e.g. between nest diameter and nesting 


cc, 


material used, nest diameter and nest height (paired “t” tests, P < 0.05 in each case). 


240 P. V. Kumari and Jamil Ahmad Khan 


Table 


Dimensions of nests constructed by male, non-lactating females and lactating gerbils, T. indica 


y 


Description of Gerbils Description of nests constructed, means with standard errors 
of means (+ S.E.) 
Group No. Body-weight Range Diameter Height Amount of nesting 
(Means + S.E.) cm cm material used, g 


Males 136-181 21.1 + 0.4 4.5 370.3 80.0 + 3.05 


(161.8 & 6.7) 
Non-lactating 101-172 17.8 0.5 8.122,03 74.0 & 4.1 
Females (131.5. £ 12.6) 
Lactating 111-134 16.0 0.6 14.2.5503 110.6 # 4.4 
Females (123.1 + 4.1) 


Rebuilding of nests 


When scattered, the nesting material is paid no immediate attention on return to cage by 
male and non-lactating females. Latencies to rebuilding of nests vary widely, from 40 min 
to several hours. 

Lactating gerbils, however, rearrange their scattered nests quickly; and persist with this 
till the young are almost fully weaned. Latencies to rebuilding of nests are noted to be less 
than 3 min (n = 6, mean latency = 1.161 + S.E. 0.29 min) till about 18 to 22 days post- 
partum. 


Discussion 


Most rodents studied, mice or laboratory rat and wild type Rattus, reportedly make two 
kinds of nests - a small sleeping nest, and in contrast bigger or even substantial “brood’” 
nests (KoLLER 1956; FARRIS and GRIFFITH 1962; WALKEY 1973; Mann and BınDrA 1975). 
“Sleeping” and “brood’” nests are not constructed by Mongolian gerbils, Meriones 
unguiculatus; though seasonal varıation is observed in shape and size of their nests 
(VıcTorIA 1973). 

Differences on account of sex and reproductive condition in shape and size of nests are, 
however, quite obvious in case of Indian gerbil, 7. indica (Figs 1 to 3). Thus, “sleeping” 
nest of one kind is made by males, and of another distinct type by non-lactating females. 
“Dome” like “brood” nests are different from “sleeping” nests of the latter. Accordingly, 
dimensions of nests vary; height and diameter appear to be the functionally important 
parameters (Table 1). 

Similarities between the nesting behaviour of gerbils, 7. indica and M. ungniculatus, are, 
however, noted in the methods used for nest construction; e.g. shredding and transport of 
nesting material and setting of it at the nesting site chosen (GLICKMAN et al. 1967; 
VıcTorIA 1973). Except for shredding of nesting material, the same kind of nestbuilding 
methods, are, however, used for it by many other rodent species, including Rattus and 
Peromyscus (FARRIS and GRIFFITH 1962; Kıng 1963; BARNETT 1975). 

Apparently, nest-building fulfills the same functions in gerbils as have been described 
for other rodent species (BARNETT 1975). “Sleeping” nests are important for thermoregula- 
tion and “brood” nests for purpose of maternity. ““Brood” nests, unlike “sleeping” nests, 
are, therefore, rapidly remade when disturbed, to protect the young. However, the 
behaviour persists in gerbils for much longer, 18 to 22 days after parturition, than in 
laboratory rats (ROSENBLATT and LEHRMAN 1963). 

Thus, the nesting behaviour of gerbils, T. indica, is similar to that of rats; but 
resemblances to nesting behaviour of Mongolian gerbils, are also obvious. 
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Zusammenfassung 


Nestbauverhalten der Indischen Nacktsohlen-Rennmaus, Tatera indica indica 


Geschlecht und Paarungsbereitschaft haben Einfluß auf die Nestform und das Nestbauverhalten der 
Indischen Nacktsohlen-Rennmaus, Tatera indica indica Hardwicke. Es können ‚„Schlafnester“ von 
„Aufzuchtnestern‘“ unterschieden werden. Ferner unterscheiden sich „Schlafnester‘ in Gestalt und 
Größe, je nachdem, ob von männlichen oder weiblichen Tieren angefertigt. „Aufzuchtnester‘“ werden 
ausschließlich von laktierenden Weibchen ausgearbeitet. 

Der Nestbau beginnt mit Zerkleinerung von Nistmaterial, welches zum Nistplatz transportiert 
wird. Dort wird das Material arrangiert durch „Stampfen“ mit den Vorderpfoten, „Stubsen‘ mit der 
Nase und durch Einkriechen in das Nistmaterial und Ausformung des Nestinnern. Zerstörte Nester 
werden von laktierenden Weibchen sehr schnell wieder hergestellt, jedoch nicht von Männchen und 
nicht-laktierenden Weibchen. 
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Hormonelle Einflüsse auf das geschlechtsspezifische Sozialspiel 
bei Iltisfrettchen (Mustela putorius f. furo) 


Von A. DiENER 
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Eingang des Ms. 18. 10. 1983 
Abstract 


Hormonal effects on sex differences in the social play of Polecats (Mustela putorius f. furo) 


Male and female polecat pups received injections of testosterone propionate dissolved in castor oil. 
Control anımals received comparable injections of castor oil alone. 

Testosterone treatment leads to an increase of the social play in males and females. The general 
activity (motility) of the males treated with hormones decreases during this time. 


Einleitung 


Die Entwicklung der Geschlechterunterschiede vollzieht sich bei Säugern in Etappen. Auf 
die Determination des genetischen Geschlechts erfolgen die Festlegung des gonadalen und 
die Differenzierung des somatischen Geschlechts. Zuletzt entwickeln sich geschlechtsspe- 
zifische Verhaltensmuster. 

Von ausschlaggebender Bedeutung für die Differenzierung des geschlechtstypischen 
Verhaltens ist der Einfluß männlicher Sexualhormone. So hängt beispielsweise die Hypo- 
thalamusstrukturierung vom Androgenspiegel während bestimmter prä- oder perinataler 
Phasen der ontogenetischen Entwicklung ab. Die androgenabhängigen Differenzierungs- 
prozesse ım Gehirn sind die Grundlage des geschlechtsunterschiedlichen Verhaltens (u. a. 
BıscHor und PREUSCHOFT 1980; Burns 1961; DÖrRNnER 1972, 1977, 1979, 1981; JOHNSON 
und EvErITT 1980; Money und MusarH 1977; NEUMANN 1977). Bei Iltisfrettchen 
(Mustela putorins f. furo) konnten geschlechtsspezifische Unterschiede im Sozialspielver- 
halten gekennzeichnet werden (DiEnErR 1981). Männchen spielen länger und häufiger als 
Weibchen. Sie fordern Artgenossen öfter zum Mitspielen auf und zeigen als bevorzugte 
Spielverhaltensweise das Balgen. Im Sozialspiel der Weibchen kommen hingegen mehr 
Lauf- und Sprungaktivitäten vor. 

Diese Arbeit befaßt sich mit den Auswirkungen einer postnatalen Androgenbehandlung 
bei Iltisfrettchen. Dabei interessiert besonders die Frage nach der Stabilität der 
Geschlechtsunterschiede im Sozialspiel. Daneben soll die hormonelle Beeinflussung der 
allgemeinen Aktivität, die nach Ansicht vieler Autoren in enger Beziehung zum Spiel steht 
(„Energie-Überfluß“ als Ursache von Spiel, MEYER-HoLZAPFEL 1956), untersucht werden. 


Versuchstiere und Methoden 


Als Versuchstiere dienten Iltisfrettchen, Hybriden von Mustela putorius und Mustela putorius f. furo. 
Diese Tiere stellten die neunte Folgegeneration dieser 1973 hier erstmals nachgezüchteten wildfarbe- 
nen Frettchen dar. Die 12 Versuchstiere (6 Männchen und 6 Weibchen) entstammten 5 Würfen. Sie 
kamen alle innerhalb einer Woche zur Welt. Am 42. Lebenstag (LT) wurden die Jungen von ihren 
Müttern getrennt und in 120 X 55 X 50 cm großen Käfigen einzeln gehalten. 
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Drei jungen Männchen und Weibchen wurde vom 45. Lebenstag an in zweitägigem Abstand pro 
kg Körpergewicht 1,5 mg in Rizinusöl gelöstes Testosteronpropionat (TP) subcutan injiziert (Experi- 
mentaltiere). Diese Dosierung wurde gewählt, da bei juvenilen Nagern (Rodentia) Tagesdosen von 
0,5 mg TP deutliche Effekte auf bestimmte Verhaltensweisen zeigen (OLIOFF und STEWART 1977; 
KURISCHKO und OETTEL 1977). Die anderen Männchen und Weibchen (Kontrolltiere) bekamen an 
denselben Tagen die gleiche Menge reinen Rizinusöles gespritzt. Die Behandlung beider Gruppen 
dauerte 5 Wochen. 

Die Aktivitätsuntersuchung bei Einzeltieren fand zwischen der 8. und 10. Lebenswoche der 
Frettchen statt (8 Tage nach Behandlungsbeginn). Die Tiere kamen dazu täglich vormittags für 15 min 
in einen Versuchskäfig in einen gesonderten Raum. Dieser 60 X 60 cm große und 100 cm hohe Käfig 
besaß eine Lichtschrankenanlage. Sechs Infrarot-Lichtschranken (3 Sender bzw. Empfänger an jeder 
Käfigseite) teilten den Bodenraum des Käfigs in gleich große Bereiche auf. Damit konnten vor allem 
Ortswechsel gemessen werden. 

Die Analyse des Sozialspielverhaltens begann in der 9. Lebenswoche, also 2 Wochen nach 
Behandlungsbeginn. Dieser Untersuchungsabschnitt dauerte 4 Wochen (bis zur 13. Lebenswoche). Es 
wurden immer gleichgeschlechtliche und gleichbehandelte Tiere zusammengesetzt (2 Experimental- 
und 2 Kontrollgruppen). Jede Gruppe bestand aus 3 Tieren (A, B, C). Sie kamen in den Kombinatio- 
nen AB, AC und BC je 6 X in die Versuche (18 Durchgänge pro Gruppe). Jeder Versuchsdurchgang 
dauerte 15 min pro Tag. Alle Versuche wurden videogefilmt. Die Aktivität beider Tiere konnte 
synchron dazu gemessen werden. 

Zur Analyse der Videoaufnahmen wurde das Sozialspiel in folgende Kategorien untergliedert: 

1. Sich nähern. Diese Verhaltensweise wird dem Spiel zugeordnet, wenn sich daraufhin Sozialspiel 

entwickelt (vgl. POoLE 1966, 1978) 

2. Balgen (‚„rough-and-tumble play“). Diese Kategorie beinhaltet Verhaltensweisen des Angriffs und 
der Verteidigung 

. Fliehen mit Spielbuckel 

. Verfolgen 

. Springen. Die Tiere springen ungerichtet. Manchmal wird während des Sprungs der Kopf in 
Richtung des Partners gewendet (GoOETHE 1940, 1964; HERTER 1959; WEıss-BÜRGER 1981). 


ww 


Ergebnisse 


Die mit Testosteronpropionat (IP) behandelten Weibchen wiesen etwa eine Woche nach 
Behandlungsbeginn (8. LW) immer deutlichere Veränderungen an den Geschlechtsorganen 
auf. Die Vulva wuchs papillenförmig aus und rötete sich. Bei den hormonbehandelten 
Männchen waren keine morphologischen Veränderungen erkennbar. 

Die Aktivitätsmessung bei Einzeltieren zeigte sowohl Geschlechts- als auch Behand- 
lungsunterschiede auf. TP- wie ölbehandelte Weibchen sind aktiver als die entsprechenden 
Männchengruppen; die TP-behandelten Männchen sind inaktiver als die ölbehandelten 
(T-Tests: T-Werte > Tabellenwert bei p, = 0,05 und n = 15). 

Die Ergebnisse der synchron zur Spielaufzeichnung gemessenen Aktivität von jeweils 
beiden Tieren einer Gruppe bestätigen die bei der Einzeltiermessung ermittelten 
Geschlechterunterschiede. Experimental- und Kontrollweibchen sind agiler als die ent- 
sprechenden Männchen (T-Tests: T-Werte > Tabellenwert bei p, = 0,05 und n = 18). 
Auswirkungen der Hormonbehandlung lassen sich zwischen TP- und ölbehandelten 
Männchen nachweisen (T-Test: t > Tabellenwert bei p, = 0,05 und n = 18). Die 
Kontrollmännchen sind aktiver als die Experimentalmännchen (Abb. 1). Zwischen den 
beiden Weibchengruppen ergeben sich keine Unterschiede. 

Die Analyse des Sozialspielverhaltens ergibt, daß die Hormonbehandlung keine Aus- 
wirkungen auf das Verhaltensmuster des Sozialspiels hat. Hormon- und ölbehandelte 
Männchen und Weibchen spielen qualitativ gesehen geschlechtsspezifisch jeweils gleich. 

Bezüglich der Spieldauer zeigt die Hormonbehandlung nur bei den Männchen deutliche 
Effekte. Es lassen sich sowohl für die Gesamtversuchszeit als auch für das erste und letzte 
Versuchszeitdrittel signifikante Unterschiede zwischen den Experimental- und Kontroll- 
männchen aufzeigen. 

1. Insgesamt gesehen spielen die TP-behandelten Männchen länger als die ölbehandelten 

(T-Test: t > Tabellenwert bei p, = 0,05 und n = 18; Abb. 2). 
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2. Im ersten Versuchszeitdrittel spielen die hormonbehandelten Männchen kürzer als die 
ölbehandelten (T-Test: t > Tabellenwert bei p, = 0,05 und n = 18), da die Latenzzeit, 
d.h. die Zeitspanne vom Einsetzen der Tiere in den Käfig bis Spielbeginn, bei ihnen ı 
länger dauert. Während der Latenzzeit fixieren die TP-behandelten Männchen ihren 
Partner häufig mehrere Sekunden regungslos. Die Kontrollmännchen zeigen dieses 
Verhalten selten. Sie laufen meist gleich nach dem Einsetzen aufeinander zu und balgen. 

3. Im letzten Versuchszeitdrittel spielen die hormonbehandelten Männchen erheblich 
länger als die ölbehandelten (T-Test: t > Tabellenwert bei p, = 0,01 und n = 18). In 
diesem Zeitintervall balgen sie fast ununterbrochen. Im Spiel der Kontrollmännchen 
treten ın dieser Zeit häufig minutenlange Pausen bzw. der Spielabbruch auf. Meist 
erkunden sie dann den Käfigraum. 


Diskussion 


Die Aktivitätsmessungen ergeben deutliche Auswirkungen der Hormonbehandlung bei 
den jungen Männchen. Bei den Weibchen sind keine derartigen Effekte erkennbar. Die 
durch Testosteron verursachte Aktivitätsminderung steht Untersuchungen entgegen, die 
für eine allgemeine Aktivierung nach einer Androgenbehandlung sprechen (NEUMANN und 
STEINBECK 1971). Die neurophysiologischen Ursachen dieser Aktivitätsminderung sind 
nicht bekannt. 
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Abb. 1. Aktivitätsimpulse (Mittelwerte und Standardab- Abb. 2. Dauer (s) des Sozialspiels (Mittelwerte und 

weichungen) bei testosteron- (TP) und ölbehandelten Standardabweichungen) bei testosteron- (TP) und ölbe- 

(ÖL) Männchen und Weibchen (n = 18/Gruppe) handelten (ÖL) Männchen und Weibchen (n = 18 
Gruppe) 
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Vorliegende Befunde zum Sozialspiel bestätigen indirekt die organisatorische Wirkung 
der Androgene während einer kritischen fetalen Phase. Postnatale Hormongaben wirken 
sich nicht auf die Qualität des Sozialspiels aus. Beide Männchen- bzw. Weibchengruppen 
spielen geschlechtsspezifisch jeweils gleich. Die Stabilität dieser Geschlechterunterschiede 
schließt jedoch nicht aus, daß zur präzisen Orientierung und Koordination der Spielverhal- 
tensweisen auch Lernvorgänge nötig sind. 

Das im Vergleich zu den ölbehandelten Männchen langandauernde ul der TP- 
behandelten Männchen hängt offenbar mit einer höheren Motivation für Sozialspiel 
zusammen. Zu der erwarteten Abnahme der Latenzzeit vor Spielbeginn kommt es jedoch 
nicht. Die Zeit von Versuchsbeginn bis Spielanfang dauert bei den Experimentalmännchen 
sogar länger als bei den Kontrollmännchen. Möglicherweise müssen von den hormonbe- 
handelten Männchen vor Spielbeginn mehr spezifische Reize aufgenommen und verarbei- 
tet werden als von den Vergleichstieren. 

Bei Männchen wirkt sich die Hormonbehandlung bezüglich Aktivität und Spieldauer 
gegensätzlich aus: Einer Minderung der Aktivität steht eine Erhöhung der Spieldauer 
entgegen. Das bedeutet, daß andere Aktivitäten außer Spiel (als eine Form von Aktivität) 
erheblich reduziert sein müssen. Vermutlich wirkt TP inhibitorisch auf das Erkundungs- 
verhalten. Hinweise darauf gibt insbesondere die Einzeltieraktivitätsmessung: TP-behan- 
delte Männchen nehmen weniger Ortswechsel vor als die Kontrollmännchen. 

Der oft postulierte Zusammenhang zwischen erhöhter Aktivität und vermehrtem Spiel 
(„Energie-Überfluß-Hypothese‘“) konnte hier nicht bewiesen werden. Die Ergebnisse 
sprechen für einen eigenen Antrieb für Spiel, dem eine spezifische Handlungsbereitschaft 
zugeordnet werden muß. 


Zusammenfassung 


Männliche und weibliche Iltisfrettchen wurden mit in Rizinusöl gelöstem Testosteronpropionat 
behandelt. Kontrolltiere erhielten vergleichbare Mengen reinen Rizinusöles injiziert. 

Die androgenbehandelten Männchen und Weibchen zeigen mehr Sozialspielverhalten als die 
Vergleichstiere; die hormonbehandelten Männchen sind inaktıver als die Kontrollmännchen. 
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Revision of Rupicapra Genus 


IV. Horn biometrics of Rupicapra rupicapra asiatica and its relevance to the 
taxonomic position of Rupicapra rupicapra caucasica 


By S. Lovarı! and C. ScaLA? 


Istituto di Zoologia, Universita di Parma, and Istituto di Statistica, Universita di Siena, Italy 


Receipt of Ms. 12. 1. 1984 
Abstract 


Compared the horn biometrics of 13 male and 10 female adult Turkish chamois (Rupicapra rupicapra 
asiatica Lydekker, 1908) to assess the relevant sexual dimorphism. Out of 9 different measures, only 
the transverse and antero-posterior diametres at horn base proved significantly greater in males 
(p < .05). Furthermore, the male horn sample was compared with a sample of 12 adult male Caucasian 
chamois (R. r. cancasica Lydekker, 1910). No variable proved significantly different. Thus, horn 
biometrics does not allow the separation of these taxa ın distinct subspecies, supporting CAMERANO’S 
(1916) and KuMERLOEVE’s (1975) suggestion that cancasica should be grouped with aszatica. 


Introduction 


So far only scant information has been published on the Turkish chamois (Rupicapra 
rupicapra asiatica Lydekker, 1908) (Fig. 1). COUTURIER (1938) published a short descrip- 
tion of the animal itself and its range. Later on KUMERLOEVE (1967) provided further 
details on its geographic distribution; he also suggested (KUMERLOEVE 1974) that the 
taxonomic separation of the Caucasian chamois (Rupicapra rupicapra cancasica Lydekker, 
1910) from asiatica might be questionable: a point previously made by CAMERANO (1916) 
as well. Finally, Hug (1974) published a short report on the general biology of this 
chamoıs. 

Aim of the present paper is to shed some light on the horn biometrics of asiatica and to 
evaluate statistically the horn differences between this subspecies and cancasica for 
taxonomic purposes. 
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Material and methods 


We were unable to trace any bone material of asiatica chamois in state collections. Relevant measures 
in literature are also lacking. Thus, we had to depend on the trophies kindly provided by hunters 
whom we met on an ad hoc journey through Northern Turkey in October 1982. As no whole skull 
was available, we had to restrict our analysis to horn measurements only. Eventually, we had access to 
a total of 13 pairs of horns of sexually mature (i.e. > 4 year-old) male and 10 female asiatica chamoıs, 
which we used for our statistical evaluation. On the other hand, horn measurements of 12 adult males 
of caucasica could be collected partly in museums and partly in literature (COUTURIER 1938). Only 
males were used for the taxonomic comparison between caucasica and asiatica subspecies, as our 
sample of horns of female Caucasian chamois proved too skimpy to allow any statistical analysis. 

The statistical manipulation of data was sımilar to that reported already in Lovarı and SCALA 
(1980) and ScarA and Lovarı (1984). 


Results 


The mean age (years) of our sample of asiatica males was 5.3 (SD: + 1.7) whereas it was 6 
(SD: + 1.9) in the caucasıca sample. Both samples showed the same range values: 4-10 year 
old individuals. 

The basic descriptive statistics of our samples are summarized in Tables 1, 2, 3. Many 
other statistical measures are not reported here, but they are available on request!. Normal 
and beta-induced probability plots (GNANADESIKAN and KETTERNING 1972) were drawn 
for all variables examined to assess the multinormality of the horn systems. Dubious results 
were obtained and the outcome of statistical tests as well as the related probabilistic 
inferences should be taken with caution!. 

The analysis of principal components was used on the horn mixed samples (asiatica 
males + asiatica females; asiatica males + caucasıca males) to assess the presence of 
spontaneous clustering (Fig. 2; Fig. 3). Such a technique of analysis allowed a graphic 
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tolerance ellipses of male and female R. r. asiatica caucasica males 


! Statistical details and numerical results may be asked to C.S. 


Revision of Rupicapra Genus. IV. 249 


Table 1 


Statistical description of horn data of Rupicapra rupicapra asiatica males 


MIN: minimum value; MAX: maximum value; MO1: arıthmetic mean; SD: standard deviation; 

ALF3: coefficient of skewness; ALF4: coefficient of kurtosis. List of variables: 1 = Frontal length of 

horn; 2 = Distance between horn tips; 3 = Minimum distance between horn tops; 4 = Minimum 

distance between the medial points of horns; 5 = Minimum distance between horn bases; 

6 = Antero-posterior diameter at base; 7 = Transverse diameter at base; 8 = Minimum distance 
between horn tip and base; 9 = Base circumference 


VARIABLES 


OBSERVATION MATRIX 


Indiv 1 2 3 4 5 6 7 8 9 

1 233.00 62.00 73.00 23.00 1200 28.00 24.00 125.00 82.00 
2 213.00 58.00 52.00 26.00 11.00 28.00 24.00 101.00 81.00 
3 270.00 73.00 75.00 27.00 8.00 27.00 24.00 95.00 80.00 
4 245.00 72.00 80.00 22.00 8.00 30.00 2200 123.00 90.00 
5 218.00 80.00 71.00 14.00 9.00 26.00 25200 95.00 80.00 
6 203.00 66.00 64.00 25.00 14.00 27.00 26.00 100.00 87.00 
7 204.00 62.00 62.00 127200 9.00 26.00 25.00 109.00 80.00 
8 211.00 68.00 70.00 25.00 9.00 29.00 25.00 115.00 85.00 
9 230.00 7152.00 73.00 26.00 11.00 25.00 24.00 118.00 7700 


10 221.00 50.00 70.00 46.00 22.00 26.00 22.00 112.00 79.00 
1 210.00 81.00 69.00 22.00 13.00 26.00 20.00 129.00 73.00 
12 227.00 94.00 94.00 20.00 11.00 28.00 27.00 112.00 86.00 
13 220.00 96.00 101.00 33.00 14.00 29.00 26.00 116.00 90.00 


SUMMARY OF RELEVANT STATISTICS 
3 E 5 6 


52.00 14.00 .00 25.00 
101.00 46.00 .00 30.00 
73-38 25.08 .62 27.31 
12277 1.87, 75 1.49 
0.66 1.20 .46 0.21 
2.89 4.33 2 1.70 


VARIANCE - COVARIANCE MATRIX 
3 = 5 6 


79.06 13.71 =-20.47 .26 
134.96 -33.67 -14.30 .89 
163.09 11.63 1.49 .45 

61.91 23.94 .02 
14.08 „45 
.23 


ar. 
1 
2 
3 
u 
5 
6 
7 
8 
9 


CORRELATION 
3 4 


0.33 0.09 
0.29 -0.31 
1.00 0.11 

1.00 


En — 
- 


vosn\avuı PwN— m 


evaluation in a R2 space (first and second principal components) with only a small loss of 
information, the full space of observations being R8 for asiatica (males and females) and R9 
for asıatica and caucasica (males). Eigenvalues and eigenvectors were calculated on the 
variance-covariance matrix! and tolerance ellipses (95 % level) were traced to compare the 
asiatica males and females (Fig. 2). Through the size (first principal component) and shape 
(second principal component) vectors it was possible to evaluate the scores of specimens, 
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Table 2 


Statistical description of horn data of Rupicapra rupicapra asiatica females 
Abbreviations and varıables as in Table 1 


VARIABLES 


OBSERVATION MATRIX 


Indiv. 1 2 3 4 5 6 7 8 9 
1 187.00 52.00 46.00 9.00 9.00 24.00 20.00 130.00 70.00 
2 179.00 64.00 62.00 13.00 9.00 23.00 21.00 112.00 69.00 
S 196.00 56.00 50.00 13.00 9.00 25.00 22.00 135.00 78.00 
4 186.00 89.00 74,00 37.00 11.00 26.00 21.00 124,00 74,00 
5 200.00 87.00 60.00 13.00 7.00 24.00 21.00 134.00 80.00 
6 184.00 62.00 61.00 31.00 15.00 23.00 19.00 128.00 67.00 
27 196.00 59.00 54.00 16.00 11.00 23.00 20.00 136.00 68.00 
8 173.00 85.00 84.00 38.00 14.00 22.00 18.00 123.00 63.00 
9 215.00 111.00 93.00 35.00 11.00 23.00 18.00 147.00 64.00 
10 185.00 120.00 82.00 23.00 12.00 21.00 18.00 138.00 62.00 


1 2 3 4 5 6 7 8 9 
MIN 173,00 52.00 46.00 9.00 7.00 21.00 18.00 112.00 62.00 
MAX 215.00 120.00 93.00 38.00 15.00 26.00 22.00 147.00 80.00 
M01 190.10 78.50 66.60 22,80 10.80 23.40 19.80 130.70 69.50 


SD 1099 23.75 15.80 11.42 2.44 1.43 1.48 9.65 6.15 
ALF3 0.58 0.47 0.30 0.20 0.25 0.18 -0.07 -0.26 0.42 
ALF4 2.42 1.61 1.48 1.10 1.86 2.14 1.30 2.34 1.66 


VARIANCE- COVARIANCE MATRIX 


Var. 1 2 3 4 5 6 7 8 9 

1 143.65 69.27 18.04 -12.08 -11.53 3.73 0.80 93.70 17.61 
2 563.83 328.44 143.88 9.77 -13.44  -20.55 97.16 -58.05 
3 249.60 143.46 17.24 -9,59  -16.64 34.97 -58.44 
4 130.40 20.51 -1.79 -9,.82 5.37  -33,55 
5 5,95 -1.57 -2.48 -1.06  -10.66 
6 2.04 1.64 -1.75 7.00 
7 2.7 -4.73 8.11 
8 93,12 -5,05 
£) 37.83 

CORRELATION MATRIX 

Var 1 2 3 4 5 6 7 8 9 

1 1.00 0.24 0.09 -0.08 -0.39 0.21 0.04 0.81 0.23 
2 1.00 0.87 0.53 0.16 -0.39 -0.58 0.42 -0.39 
3 1.00 0.79 0.44 -0.42 -0,.71 0.22 -0.60 
4 1.00 0.73 -0.11 -0,58 0.04 -0.47 
5 1.00 -0.45 -0.69 -0.04 -0.71 
6 1.00 0.77 -0.12 0.79 
7 1.00 -0.33 0.89 
8 1.00 -0.08 
£) 1.00 


their cartesian coordinates being in R2, and to calculate the parametres of the separate 
couples of tolerance ellipses'. Homogeneous clusterings are apparent only in Fig. 2 and 
they show a remarkable morphomerric difference between asiatica males and females. It 
may be worth pointing out that the clusterings are not disturbed by dubious multinormal- 
ity and possible eteroskedasticity of samples, whereas ellipses may actually be. 

Mahalanobis (squared) distances were calculated within the horn samples, but only the 
distance between asiatica males and females (32.22) proved significant (p < .05). Such a 
significance depends on the varıables 6 and 7 (diametres at horn base) as shown by the 
analysıs of simultaneous confidence intervals. 
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Table 3 


Statistical description of horn data of Rupicapra rupicapra caucasica males 


Abbreviations and variables as in Table 1 
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VARIABLES 


Indiv. 1 2 3 
1 223.00 86.00 88.00 
2 211.00 63.00 68.00 
3 217.00 52.00 60,50 
4 229.00 72.00 69.00 
5 203.00 103.00 93,00 
6 215.00 68.50 50.40 
7 222.00 85.00 80.80 
8 228.00 84.00 75.00 
9 183.00 46.00 41.90 
10 211.00 59.00 61.40 
61 205.00 85.00 83.00 
12 200.00 76.00 86.20 


1 2 3 
MIN 183.00 46.00 41.90 
MAX 229.00 103.00 93.00 
MO1 2112.25 13.29 71.43 
SD 13.20 16.44 15.80 
ALF3 -0.62 =0:03 0.36 
ALF4 2.55 1.90 1.80 


OBSERVATION MATRIX 


5 
10.00 
7.40 
10.00 
10.00 
9.00 
9.30 
937.0 
10.00 
12.20 
1250 
14.40 
18.30 


7.40 
18.30 
11.07 


1.16 
3w92 


CORRELATION MATRIX 


Var. 1 2 3 

1 174.20 65.42 53.76 
2 270.29 226.91 
3 249.49 
4 

5 

6 

7, 

8 

Var. 1 2 3 

1 1.00 0.30 0.25 
2 1.00 0.87 
3 1.00 
4 

5 

6 

7) 

8 


4 5 
0.31 -0.45 
0.68 -0.04 
0.79 0.16 
1.00 0.19 
1.00 
Discussion 
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101 


98. 
123. 
108. 

Uc 
0. 
2. 


.00 
108. 
108. 
118. 
.00 
.00 
104. 

98. 
100. 
123. 
112% 
107728 


00 
00 
00 


00 
00 
00 
00 
00 
00 


00 
00 
00 
29 
55 
30 


The antero-posterior and transverse diametres proved to be the only significant variables 


related to sexual dimorphism within the asiatica sample, the males bearing stouter horns 


than females. On the other hand, SÄGesser (1967) and Hras& and Kouszk (1983) for R. r. 
rupicapra and KouBEk and HRrABE (1983) for cancasica reported a significant sexual 
dimorphism occurring in other variables as well. Yet, these authors compared indepen- 
dently couples of means for each variable and this is not statistically correct as the 
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significance level of the overall comparison ıs actually different from that stated by them. 
In fact, the correct procedure involves the simultaneous confidence intervals (e.g. MORRI- 
son 1967). Thus, their conclusions may be questionable. 

On the whole, R. r. asiatica shows shorter horns than all other chamois subspecies, but 
for parva, pyrenaica and caucasica (cf. COUTURIER 1938; KOUBEK and HRABE 1983; SCALA 
and Lovarı 1984). 

LYDEkKER (1910, in COUTURIER 1938) described R. r. caucasica as a separate subspecies 
on the basıs of horn and skull characteristics. The horn features reported by this author as 
typical of caucasica were: A - short and stout male horns; B - slightly divergent horns; C -— 
horns growing at right angles from the frontal bone. Our data (Fig. 3) would indicate that 
asiatica and cancasica cannot be separated from each other out of the eight horn variables 
we compared (inclusive of the A and B variables used by LYDEkkER to discriminate 
between the two chamoıis groups). Unfortunately the lack of any skull measure for asiatica 
prevented us from drawing any absolute conclusion. However, our data point out that 
asiatica and caucasıca horn biometrics do not support the separation of these chamois ın 
distinct subspecies. 
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Zusammenfassung 


Revision der Gattung Rupicapra IV. Gehörnbiometrie von Rupicapra rupicapra asiatica und ihre 
Bedeutung im Zusammenhang mit der taxonomischen Position von Rupicapra rupicapra caucasica 


Vergleiche der Gehörnbiometrie von 13 männlichen und 10 weiblichen erwachsenen türkischen 
Gemsen (Rupicapra rupicapra asiatica Lydekker, 1908) wurden zur Untersuchung des Geschlechts- 
dimorphismus durchgeführt. Von 9 verschiedenen Maßen waren nur der Durchmesser an der 
Hornbasis in der Breite und von vorn nach hinten bei den Männchen signifikant größer (p < .05). 
Außerdem wurden die Gehörne der Böcke mit den Gehörnen von 12 erwachsenen kaukasischen 
Böcken (R. r. caucasica Lydekker, 1910) verglichen. Kein Merkmal war signifikant verschieden. 
Demzufolge erlaubt die Gehörnbiometrie keine Differenzierung dieser Taxa in verschiedene Unterar- 
ten, was die Annahme von CAMERANO (1916) und KUMERLOEVE (1975) bestätigt, daß caucasica mit 
asiatica gleichzustellen ist. 
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BEKANNTMACHUNGEN 


Third Internationl Congress of Systematic and Evolutionary Biology, 1985 


The Congress will be held on 4-10 July 1985 at the University of Sussex, near Brighton, 


England. 
The following Congress Symposia are being organised: Symbiosis in Evolution - 
Conservation of Tropical Ecosystems — Biogeographic Evolution of the Malay 


Archipelago - Adaptational Aspects for Physiological Processes - Co-evolution in Ecosys- 
tems and the Red Queen Hypothesis — Angiosperm Origins and the Biological Conse- 
quences -— The Measurement of Rates of Evolution - Molecular Biology and Evolutionary 
Theory — Co-Evolution and Systematics — Molecules vs. Morphology in Phylogeny: 
Conflict or Compromise? — Random and Directed Events in Evolution — Biochemical 
Innovation in Microbial Communities. 

There will also be Special Interest Symposia on other topics, as well as sessions for 
contributed papers, films and poster papers. 

For further information write to: Professor Barry Cox, ICSEB Congress Office, 130 
Queen’s Road, Brighton, Sussex DN1 3WE, UK. 


Die Internationale Kommission für Zoologische Nomenklatur teilt mit: 


The following Opinions have been published by the International Commission on 

Zoological Nomenclature in the Bulletin of Zoological Nomenkclature, vol. 40, part. 4, on 

30 December, 1983: 

Opinion No. 

1263 (p. 202) Prototomus viverrinus Cope, 1874 (Mammalıa): refusal to designate a 
neotype under the plenary powers. 


Bulletin of Zoological Nomenclature, vol. 41, part 1, on 29 March, 1984: 

Opinion No 

1268 (p. 17) Simia lencophaea F. Cuvier, 1807 (Mammalıa, Primates): suppression of two 
senior synonyms. 


BUCHBESPRECHUNGEN 


Kraus, O.; KusItzkı, K.: Biologische Systematik. Im Auftrag der Deutschen For- 
schungsgemeinschaft unter Berücksichtigung der Ergebnisse eines DFG-Rundgesprächs 
sowie der ESRC Interim and Final Reports „Taxonomy in Europe“. Weinheim: Verlag 
Chemie 1982. 56 S., DM 30,-. ISBN 3-527-27201-1 


Am 2.-4. Juli 1979 veranstaltete die Deutsche Forschungsgemeinschaft in Hamburg ein Rundgespräch 
über die Biotaxonomie und Möglichkeiten, diese zu fördern. Die vorliegende Denkschrift „geht von 
diesem Gespräch aus und berücksichtigt zugleich die seitdem erfolgte Weiterentwicklung ....“. Sie 
behandelt Wesen und Aufgaben, Grundlagen und Forschungen in der Taxonomie und endet mit 
Empfehlungen zu ihrer Förderung. 

Recht gut spiegelt sich darin das Nebeneinander unterschiedlicher Auffassungen nicht nur in der 
Zoologie und Botanik, sondern auch innerhalb dieser Gebiete wider. Die methodischen Grundlagen 
und ihre Bedeutung, vor allem auch moderne Richtungen werden behandelt. Die Situationsanalyse 
ergibt einen sehr unterschiedlichen, insgesamt wenig befriedigenden Bearbeitungsstand in den ver- 
schiedenen Organismengruppen. Selbst für größere Taxa fehlen in der Bundesrepublik Spezialisten 
und moderne monographische Bearbeitungen. Die Aussage, daß die Systematik der Vögel und Säuger 
im Prinzip geklärt sei, gilt nur im Vergleich zu anderen Organismengruppen und für den angewandten 
Bereich. 

In den Empfehlungen werden vor allem Maßnahmen gefordert, die die Arbeit an Museen und 
Universitäten, den wichtigsten potentiellen Pflegestätten der Systematik, zu fördern vermögen. Die 
Museen sollten sich mehr als bisher auf die taxonomische Forschung konzentrieren und die Funktion 
ihrer Sammlungen als Datenbanken durch eine moderne Organisation verbessern. In den Universitä- 
ten sollten methodisch neuartige und aufwendigere taxonomische Untersuchungen gefördert werden. 
Qualifizierte Laienforscher sollten unterstützt werden. Als wichtig wird auch die Möglichkeit 
angesehen, umfangreichere Monographien publizieren zu können. 

Es ist schwer, in einer kurzen Denkschrift eine klare Übersicht zu vermitteln und zugleich den 
unterschiedlichen Auffassungen gerecht zu werden. So gibt auch dieses Heft ein in seinen Teilen zwar 
vielleicht zutreffendes, im Zusammenhang aber recht verworrenes Bild von der Biotaxonomie. Viele 
wichtige Fragen und Themen werden berührt. Aber in dem Bestreben, die unterschiedlichen Positio- 
nen zu kennzeichnen, gehen die Zusammenhänge verloren. So wird nach wie vor beim Artbegriff 
nicht hinreichend zwischen seiner Definition und den Möglichkeiten, definitionsgerecht Arten 
abzugrenzen, unterschieden. Bei den Methoden werden reine Techniken (Computertechniken, Gel- 
elektrophorese) neben Wissensgebieten (Morphologie, Populationsbiologie) abgehandelt. Bei den 
Beziehungen zwischen Taxonomie und Phylogenie wirken die Gegensätze zwischen den drei Rich- 
tungen evolutionäre Systematik, phylogenetische Systematik und phänetische Systematik so schroff, 
daß man nicht versteht, warum sie zu recht gut übereinstimmenden Ergebnissen geführt haben und die 
bestehenden Klassifikationen insgesamt doch recht brauchbar sind. So könnte man glauben, daß die 
evolutionäre Systematik nicht phylogenetische Beziehungen rekonstruieren möchte oder, daß phylo- 
genetische und evolutionäre Taxonomie nicht auf einem möglichst umfangreichen Datenmaterial 
aufzubauen suchen. Manche Formulierungen sind auch falsch, so $.6: wo sich Arten angeblich 
deshalb nicht vermischen, weil Übergänge fehlen. 

Trotz allem bleibt eine nützliche und anregende Sammlung von Stichworten, Fragen und Empfeh- 
lungen. Die Mängel ın der Pflege der Systematik sind überwiegend richtig diagnostiziert. Es bleibt zu 
hoffen, daß die vorliegende Schrift zu einer Besserung beiträgt. J. NIETHAMMER, Bonn 


ROMER, A. $.; Parsons, T. S.: Vergleichende Anatomie der Wirbeltiere. Aus dem 
Amerik. übers. und bearb. von H. Frick, München. 5., neubearb. und erweiterte Aufl. 
Hamburg und Berlin: Paul Parey 1983. 624 S., 435 Abb. DM 98,-. ISBN 3-490-21718-7. 


10 Jahre nach dem Tod von A. $. Romer ist sein bewährtes Lehrbuch in der 5. deutschen Auflage 
erschienen. Sie basiert auf der von T. S. Parsons überarbeiteten 5. amerikanischen Auflage einer 
Kurz- und Langfassung von ‚The Vertebrate Body‘. Übersetzer und Bearbeiter ist wie in vorange- 
gangenen deutschen Auflagen wieder H. FrRıck. 

Das Grundkonzept der zusammenfassenden Darstellung wurde beibehalten. Im Anschluß an die 
Kapitel Einleitung, Wirbeltierstammbaum, ‚Wer ist Wer‘ unter den Vertebraten, Zellen und Gewebe 
und Frühentwicklung, werden die Organsysteme vergleichend betrachtet, und zwar in folgender 
Reihenfolge: Integument, Skelett, Schädel, Muskulatur, Coelom, Pharynx und Respirationsorgane, 
Verdauungssystem, Exkretion und Fortpflanzungssystem, Kreislaufsystem, Sinnesorgane, Nervensy- 
stem, Hormondrüsen. Die textlichen Ausführungen sind an vielen Stellen auf neueren Wissensstand 
erweitert, und neben den bereits bekannten instruktiven Abbildungen finden sich mehrere neuere 
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Darstellungen. Wie in vorangegangenen Auflagen sind eine systematische Übersicht, zahlreiche 
anatomische Fachausdrücke und eine Literaturübersicht in Anhängen zusammengefaßt. In das 
Literaturverzeichnis sind zahlreiche deutschsprachige Werke aufgenommen. 

Insgesamt liegt eine eindrucksvolle Modernisierung dieses Lehrbuches zu einem angemessenen 
Preis vor. D. Kruska, Kiel 


CoRBET, G.; OVENDEN, D.: Pareys Buch der Säugetiere. Übers. und bearb. vonR. Kraft. 
Hamburg u. Berlin: Paul Parey 1982. 240 S.,655 Abb., 144 Verbreitungsktn. Kart. 29,80 DM. 
ISBN 3-490-21618-0 


Mit diesem handlichen Taschenbuch bietet der Parey-Verlag ein dem ‚‚Pareys Vogelbuch“ vergleich- 
bares Werk über alle wildlebenden Säugetiere Europas an. In der ausführlichen Einführung werden 
nicht nur kurz Bauplan, Lebensraum, Verbreitung und Ökologie, sondern auch das Beobachten und 
Sammeln von Säugetieren und ihre wichtigsten Schutzbestimmungen, speziell in der Bundesrepublik 
Deutschland, behandelt. Die anschließenden 40 Farbtafeln geben zum schnellen Nachschauen in 
Verbreitungskarten, kurzer Beschreibung der Arten mit den wichtigsten Erkennungsmerkmalen am 
Schädel und Haarkleid und in farbig gezeichneten Bildern einen guten Überblick über alle behandelten 
Tiere. 

Wer über die Farbtafeln hinaus mehr über Kennzeichnung, Lebensraum und Lebensweise erfahren 
will, findet dies im zweiten Teil des Buches, wo nicht zu ausführlich die wichtigsten Fakten 
stichwortartig genannt werden. Zahlreich eingestreute Schwarzweißzeichnungen von Schädeln und 
Zähnen geben auch dem Laien Hilfen beim Bestimmen schwer unterscheidbarer Arten. Dabei 
könnten die Unterschiede noch deutlicher werden, wenn darauf auch in den Zeichnungen hingewiesen 
würde. Gegenüber van DEN BRINKS bekanntem Buch „Die Säugetiere Europas“ ist hier die Systematik 
auf den neuesten Stand gebracht. Die einzelnen Arten sind klar getrennt und übersichtlich angeordnet. 
Außerdem werden auch die wenig bekannten Arten und Irrgäste behandelt. Bei den Verbreitungskar- 
ten wurde versucht, Fehler zu korrigieren, was allerdings nicht immer gelungen ist. Die Hausratte 
z. B. kommt in Mitteleuropa nur noch sporadisch vor. Dagegen sind andere Arten weiter verbreitet als 
auf den Karten eingezeichnet. Rötelmäuse z. B. findet man durchgehend in den höheren Lagen des 
italienischen Festlands, Sumpfspitzmäuse wurden auch in Süditalien nachgewiesen, und Zwergwald- 
mäuse sind in einigen Gebieten Niederösterreichs verbreitet. Auf den Tafeln sind die Verbreitungskar- 
ten auf Kosten der Genauigkeit etwas klein ausgefallen. Die Tierzeichnungen sind dafür zahlreicher 
und übersichtlicher angeordnet und beschriftet als im Buch von van DEN BRINK. 

Insgesamt gibt diese Beschreibung aller wildlebenden Säugetiere Europas einen guten Überblick 
über Taxonomie, Kennzeichen, Verbreitung, Lebensraum und Lebensweise. Dieser neue Naturführer 
ist für den interessierten Säugetierkundler sicherlich ein hilfreicher Begleiter. H. GEMMEKE, Bonn 


WALTHER, F.R.; MunGALL, E. C.; GRAU, G. A.: Gazelles and their relatives. Park Ridge, 
New Jersey: Noyes Publications 1983. 239 S., 72 Abb., US $ 28,- 


Die Autoren legen eine vergleichende Studie über das Territorialverhalten der Antilopini vor. Ihr 
Hauptaugenmerk liegt auf den Arten A. cervicapra, G. gazella, G. thomsoni und G. granti, von denen 
ihnen umfangreiche Freilandbeobachtungen vorliegen. Territoriengröße, Zeitdauer des Territorialver- 
haltens und ökologische Faktoren, die zur Errichtung von Territorien und deren Aufgabe führen, 
werden untersucht. Innerhalb der Antilopini gleichen sich die einzelnen Arten, abgesehen von der 
Territoriengröße und -dichte, weitgehend in ihrem Territorialverhalten. Der Gerenuk hingegen zeigt 
zahlreiche Abweichungen. Bei einem Vergleich mit den übrigen Boviden kann der Gerenuk (Z. wal- 
lerı) in seinem Territorialverhalten dem solitär oder paarweise lebenden Typ zugeordnet werden, 
während die übrigen Gazellenarten dem in Herden wandernden Typ entsprechen. 

Mit Sicherheit ist das Territorialverhalten ein wichtiger Teilaspekt des gesamten Verhaltenskom- 
plexes der Gazellenartigen. Eine besondere Bedeutung gewinnt dieses Territorialverhalten bei der 
Haltung dieser Tiere in Zoos und Wildparks. Dennoch stellt sich die Frage, ob ein etwas umfang- 
reicheres Buch über das Gesamtverhalten dieser Tiergruppe nicht sinnvoller gewesen wäre. 

J. LAnGe, Berlin 


SIEGFRIED, W. R.; Davıs, B. R.: Conservation and ecosystems: theory and practise. 
South African National Scientific Programmes, Report No 61. Erhältlich durch: Coope- 
rative Scientific Progammes, P.O. Box 395, Pretoria 0001, Südafrika. 1982. 97 + IV S. 
ISBN 0-7988-2566-9 


Zusammengestellt finden sich die Ergebnisse eines „workshop“ im September 1980 in Tsitsikame, 
Südafrika, über Auswahl und Erhaltung schützenswerter Ökosysteme. Im wesentlichen werden 
folgende Themen behandelt: Ziele einer Ökosystem-Erhaltung, Hindernisse, die Charakterisierung 
von Ökosystemen und ihren Veränderungen, die Folgerungen aus den Erkenntnissen der Insel- 
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Biogeographie für den Ökosystemschutz und die Bewahrung von Ökosystemen. Leider sind die 
Folgerungen sehr allgemein, zum Teil geradezu trivial. Der Titel ist insofern irreführend, als fast nur 
Theorie geboten wird und die Praxis kaum eine Rolle spielt. J- NIETHAMMER, Bonn 


Jüpes, U. (Hrsg.): In-vitro-Fertilisation und Embryotransfer (Retortenbaby). Grund- 
lagen, Methoden, Probleme und Perspektiven. Stuttgart: Wissenschaftliche Verlagsges. 
1983. 268 S., 57 Abb. 88,- DM. ISBN 3-8047-0699 


Experimentelle Eingriffe in die frühe Phase der Embryonalentwicklung bei Säugetieren mit dem Ziel, 
die Fortpflanzung zu beeinflussen, werden seit einer Reihe von Jahren durchgeführt. In der Öffent- 
lichkeit werden derartige Forschungen und ihre Ergebnisse seit 1978 unter dem inkorrekten Schlag- 
wort „Retortenbaby“ diskutiert, nachdem es gelungen war, die Befruchtung beim Menschen extra- 
korporal (in vitro) durchzuführen, den jungen Keim ın den maternen Uterus zurückzuverpflanzen 
und eine normale Schwangerschaft zu erzielen. Die neu entwickelte Methodik eröffnet nun aber auch 
Möglichkeiten, frühe menschliche Embryonen zu manipulieren. Das vorliegende Buch macht es sich 
zur Aufgabe, zusammenfassend über den bereits erreichten Stand umfassend, verständlich und kritisch 
zu unterrichten. Die verschiedenen Aspekte, Methodik, experimentelle Ergebnisse am Tier und Stand 
der praktischen Anwendung am Menschen werden von 11 Autoren eingehend erörtert. Eine derartige, 
umfassende und im wesentlichen kritische Informationsquelle fehlte bisher im deutschen Schrifttum 
und dürfte einen größeren Interessentenkreis ansprechen. Der Referent würde es begrüßen, wenn 
einige sprachliche Entgleisungen in Kapitel V (S. 88 ‚„Kommerziell genutzt wird diese Methode [d. h. 
In-vitro-Fertilisation] aber erst beim Menschen und beim Rind‘; $. 106 Hinweis auf Nutzung 
menschlicher Embryonen für Grundlagenforschung) in einer künftigen Auflage vermieden würden. 
Es sei aber betont, daß dem Buch vier Kapitel beigefügt sind, ın denen die ethischen, psychosozialen 
und juristischen Aspekte von je einem Juristen, Psychologen, ev. und röm.-kath. Theologen ın 
umfassender und verantwortungsbewußter Weise („Die Menschenwürde ist Ausgang und Ziel der 
Rechtsordnung‘) ausführlich diskutiert werden. D. STARcK, Frankfurt/M. 


Grasse, P. P. (Hrsg.): Trait€E de Zoologie. Tome XVI, Fasc. 7. Embryologie des 
Mammiferes. Paris: Masson 1983. 1128 pp. FF 1100.-. ISBN 2-225-62678 


Mit dem vorliegenden Band XV], Liefg. 7 ıst der den Säugetieren gewidmete Teil des von P. P. GrAssE 
herausgegebenen Traite de Zoologie (T. XVI und XVII, 10 Einzelbände) abgeschlossen. Der Band 
enthält eine imponierende Gesamtdarstellung der Embryologie, mit Ausnahme der bereits in Fasc. 6 
behandelten Themen ‚Keimzellen und Befruchtung“. Obgleich es sich um eine Gemeinschaftsleistung 
von 23 Autoren handelt, sei betont, daß dank der sorgsamen koordinierenden Tätigkeit der Herausge- 
ber (P. P. Grass£ und J. BEnoIT) ein Werk von großer Geschlossenheit und innerer Kohaerenz 
entstanden ist, das eine einmalige moderne Synthese von hohem Rang bietet. Mit Recht sind den 
Monotremen und den Marsupialiern eigene Kapitel (L. GoMmoT) gewidmet. Die Besonderheiten im 
Reproduktionsgeschehen werden klar herausgearbeitet und in ihrer phylogenetischen Bedeutung 
gewürdigt. Die Kapitel über die Ontogenese der Eutheria werden durch einen umfangreichen und 
instruktiven Beitrag über die Furchung, einschließlich der physiologischen Aspekte, Blastocystenbil- 
dung, Keimblatt- und Embryonalkörperbildung (J. G. MULNARD, ]J. J. PASTEELS) eingeleitet. Es folgt 
ein Kapitel über Eieinbettung (R. CAnıvec und G. MAYER), das die endokrinologische, immunologi- 
sche und ökologische Problematik (verzögerte Implantation) umfassend berücksichtigt. M. PAnIGEL 
gibt eine knappe aber instruktive Darstellung der verschiedenen Wege der Bildung der fetalen 
Anhangsorgane (Eimembranen, Nabelstrang, Placenta) und bespricht die funktionelle Morphologie 
der Austauschorgane an Hand exemplarischer Einzelfälle aus allen Placentartypen. Die allgemein 
embryologischen Beiträge des Bandes werden abgerundet durch einen Abschnitt (J. BENoIT) über 
Körperformbildung, Gestaltwandel und Wachstum. Ein kurzer Abschnitt über Kultur von Säugetier- 
keimen in vitro und über Embryotransfer ist angeschlossen. Die Embryonalentwicklung der Organe 
und Organsysteme der Eutheria wird in 10 Einzelbeiträgen von hervorragenden Sachkennern darge- 
stellt, und zwar aufgrund eigener und meist origineller Forschung, so daß ein modernes und 
vollständiges Gesamtbild des derzeitigen Standes der Säuger-Embryologie zustande kommt. Hervor- 
zuheben wäre die umfassende Bearbeitung der Haut und der Anhangsorgane (P. SENGEL) und die 
ausgezeichnete und ausführliche Behandlung des Nervensystems (Morphogenese und Histogenese) (]. 
BEnoiır). 

Den einzelnen Kapiteln sind jeweils umfangreiche Literaturnachweise beigegeben. Die Qualität der 
Abbildungen, zum großen Teil Originale, ist ausgezeichnet. Mit diesem Band steht nunmehr allen an 
den vielen Aspekten der Säugetierforschung Interessierten ein Fundamentalwerk zur Verfügung, für 
das Herausgebern, Autoren und Verlag der Dank der Benutzer sicher ist.  D.STARrRcK, Frankfurt/M. 
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Die Möglichkeit, Wildtiere auf Distanz zu 
immobilisieren, wird im Rahmen der Wild- 
tierforschung und Wildstandsbewirtschaf- 
tung wie in der Zoo- und Gehegepraxis im- 
mer häufiger genutzt. Dieses Verfahren, 
mit den nötigen Vorkenntnissen und hand- 
werklichen Fähigkeiten sachgemäß ge- 
nutzt, erweist sich als eine besonders scho- 
nende, Verluste und Schäden weitgehend 
vermeidende Einfangmethode. 


Über die verfügbaren Geräte, geeigneten 
Medikamente und ihre angemessene, für 
den Erfolg ausschlaggebende Anwendung 
unterrichtet der vorliegende, von erfahre- 
nen Praktikern und Fachleuten heraus- 
gegebene Leitfaden. 


Die Praxis der 
Wildtierimmobilisation 


Nach einem Rückblick auf die Entwicklung 
der Distanz-Immobilisierung werden die 
Injektionssysteme und Beschußgeräte, ihre 
Technik und Handhabung besprochen und 
die Immobilisierungsmittel im Hinblick auf 
Wirkungsweise, Kombinationsmöglichkei- 
tten und ihre Gefahren für den Menschen 
vorgestellt. Spezielle Ausführungen zur 
medikamentösen Immosbilisierung zahlrei- 
cher europäischer wie einiger in Gehegen 
gehaltener überseeischer Wildarten be- 
rücksichtigen neben den Beschußzonen vor 
allem Dosierung und Wirkungsverlauf der 
jeweils zur Verfügung stehenden Mittel. 


Tabellarische Übersichten praxiserprobter 
Medikamenten-Dosierungen und -Kombi- 
nationen, ein Glossar häufig gebrauchter 
Fachausdrücke, kapitelbezogene Literatur- 
hinweise sowie ein Medikamenten- und ein 
Geräte-Herstellerverzeichnis vervollstän- 
digen den mit über vierzig Photos ausgestat- 
teten Ratgeber. 
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Das klassische Werk 
über die Anatomie 


der Wirbeltiere 


Dieses anschauliche Werk ist vor allem für Studenten der 
Biologie, der Medizin und verwandter Studienrichtungen 
gedacht; es gibt aber auch den Spezialisten auf engeren 
Forschungsgebieten der Biologie zuverlässige Grundlagen für 
ihre wissenschaftliche Arbeit. Darüber hinaus wendet es sich an 
jeden, der am Beispiel der Wirbeltieranatomie die wundervolle 
Mannigfaltigkeit der Organismen zu verstehen sucht. | 
% Alfred Sherwood Romer / Thomas S. Parsons: Vergleichende 
Anatomie der Wirbeltiere. Aus dem Amerikanischen übersetzt 
und bearbeitet von Hans Frick. Mit einem Geleitwort von 
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An die Leser der Zeitschrift für Säugetierkunde 


Aufgrund der Entwicklung der Weltwirtschaft seit Anfang der 80er Jahre wurden die 
Anschaffungsetats der wissenschaftlichen Bibliotheken international teilweise mehrfach 
drastisch verringert. Ein Ende dieses Trends ist gegenwärtig nicht erkennbar - erst recht 
nicht eine Umkehr. Die Bibliotheken müssen, der Not gehorchend, mit einer wesentlichen 
Reduzierung der Zahl der abonnierten Zeitschriften reagieren. Damit sinkt auch die 
Verkaufsauflage der einzelnen Zeitschriften, die von Abbestellungen betroffen sind. Bei 
sinkender Verkaufsauflage steigen die Einzelstückkosten der Zeitschrift und damit die 
Preise — weitere Abbestellungen und damit der wirtschaftliche Zusammenbruch der 
Zeitschrift können die Folge sein. 

Der einzelne Leser hat diese Situation bisher kaum erkannt, da er ın vielen Fällen schon 
heute nicht die Original-Zeitschrift benutzt, sondern von seiner Bibliothek anstelle des 
Original-Exemplars Xerokopien erhält. 

Man muß sich aber bewußt machen, daß die wissenschaftliche Forschungszeitschrift als 
das zentrale Medium für Befund-Dokumentation und internationalen Informationsaus- 
tausch weder heute noch in absehbarer Zukunft durch andere Medien ersetzbar ist. Weder 
Mikrofilm-Archive noch elektronische Non-Print-Medien sind eine Alternative. 

Wenn Sie unserer Argumentation soweit gefolgt sind, werden Sie uns zustimmen, daß 
auch die ökonomischen Voraussetzungen für ein Überleben der wissenschaftlichen For- 
schungszeitschriften geschaffen werden müssen. Dies läßt sich am einfachsten erreichen, 
wenn — wie erläutert — verhindert wird, daß Zeitschriften durch Bibliotheken abbestellt 
werden. 

Unser heutiger Aufruf an Sie ganz persönlich geht dahin, daß Sie möglichst bald 
mit Ihrem Bibliothekar sprechen und ihm deutlich machen, daß die schnelle Verfügbarkeit 
der Zeitschrift innerhalb Ihrer Bibliothek für die Effektivität Ihrer Forschungsarbeit sowie 
für die Ausbildung des wissenschaftlichen Nachwuchses von ausschlaggebender Bedeu- 
tung ist. | 

Wir hoffen auf einen Erfolg unserer gemeinsamen Bemühungen. 


Dı1E HERAUSGEBER VERLAG PAUL PAREY 


To the Readers of the International Journal of Mammalıian Biology 


Due to the development of international economy since the early eighties, the acquisition 
budgets of scientific libraries all over the world often were drastically reduced. At present 
there is no end of this tendency in sight - a change for the better even less. The lıbraries are 
compelled to answer with a substantial reduction of their journal subscriptions. As a result 
also the edition-runs of individual journals affected by cancellations decrase. By decreasing 
edition-runs, the cost per copy increases and consequently the retail price - more 
cancellations and finally the economic failure will follow. 


The individual reader has not yet recognized the situation, because in many cases, he 
does not use the original journal but gets a photostat of the original copy from the library. 

We have to realize, however, that the scientific research journal as the central medium 
for documentation of research results and international exchange of information cannot be 
replaced today or in the near future by any other medium. Neither micro-film archives nor 
electronic non-print media are alternatives. 

If you have followed our line of reasoning thus far, you have to agree that in order for 
scientific research journals to survive, economic basic requirements must be organized. The 
easiest way would be, as we have explained, when libraries can be prevented from 
cancelling their subscriptions. 

Our appeal today to you personally is to the effect that you go to your lıbrarian as soon 
as possible and explain to hım or her that the availability of the journal at your library is 
essential for the efficacy of your research work. 

We do hope that our joint efforts will be successful. 


THE EDITORS VERLAG PAUL PAREY 


Vergleichende Anatomie heute - Aufgaben, 
Ergebnisse, Ziele! 


Von D. STArRcK und H. FrIcK 


Eingang des Ms. 1. 8. 1984? 
Abstract 


Comparative anatomy today - function, results, and goals 


Mission of the comparative anatomy was and still is the inquiry of the variety of the organismic body. 
Comparative anatomical investigation, however, nowadays is not only restrained to the collecting, 
classifying, and describing of facts. This domain of scientific research also analyses the mutual 
relations existing between form and function, interpreting the shape of the organism in toto and the 
Proportions of its components as a unique system of construction. Additionally, comparative anatomy 
has as its aim to furnish contributions to the establishment, the support, and the expansion of the 
evolutionary theory. 

A nearly complete dissection between anatomy and physiology was suspected during the twen- 
tieth, even a recidivism into a typological way of thinking was impending. Comparative anatomy, 
however, achieved in the meanwhile new stages of realization by an intimate involvement as well as 
various interactions with other branches of biology, especially paying regard to function, behaviour 
and adaptation. 

Three extraordinary observations of paleontological research contributed among other things to 
the new orientation of morphology as evolutionary biology: 

1. the interpretation of the phylogenesis of supporting tissue 
2. the phylogenetical descent of the mammals from reptiles originating from the subclass of the 

Synapsida 
3. the verification of the REICHERT-GAUPP theory concerning the evolution of the mammalian jaw 

articulation by the proof of intermediate stages. 

The cranıiology documents impressively major advances in the comparative anatomy of the recent 
mammals. The morphology of the mammalian cutaneous glandular organs additionally sets an 
example for the progress in comparative anatomical research. 


Als der Wunsch an Herrn Frick und mich herangetragen wurde, auf der Tagung der 
Deutschen Gesellschaft für Säugetierkunde in Göttingen ein Übersichtsreferat über Ergeb- 
nisse und Ziele der vergleichenden Anatomie zu erstatten, haben wir gerne zugesagt. Sehr 
rasch mußten wir allerdings einsehen, daß sich in einem Kurzvortrag diese weitgespannte 
Thematik auch nicht annähernd erschöpfend abhandeln läßt. Eine Auswahl war nötig. 
Deshalb beschränken wir uns auf das Interessensgebiet unserer Gesellschaft, auf die 
Säugetiere und die Säugetier- Ahnen. 

Es erschien uns sinnvoll, jene Themenbereiche genauer darzustellen, die ın den letzten 
fünf Jahrzehnten zu neuen Ergebnissen führten und wichtige Anstöße für die Zukunft 
versprechen. Auf theoretische Grundfragen - so interessant sie auch sind - kann nur in 
dem engen Rahmen eingegangen werden, der durch die Zusammenfassung von Fakten 
gezogen wird. 

Wir bitten auch um Verständnis dafür, daß persönliche Erlebnisse und Vorstellungen 
die Auswahl mitbestimmen. Das Referat ıst das Ergebnis einer engen Zusammenarbeit 
beider Autoren, die damit die in jahrzehntelanger Verbundenheit aus gemeinsamen Erfah- 
rungen und Erkenntnissen entstandene Symbiose dokumentieren wollen. 


! Herrn Prof. Dr. sc. nat. Dr. med. h. c. WoLrF HERRE zum 75. Geburtstag gewidmet. 
? Das Manuskript bildete die Grundlage eines von D. STARcK auf der 58. Hauptversammlung der 
Deutschen Gesellschaft für Säugetierkunde in Göttingen am 25. 9. 1984 erstatteten Referats. 
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Aufgabe der vergleichenden Anatomie ıst und bleibt die Erforschung der Mannigfaltig- 
keit der organismischen Formen. Sie bedarf einer induktiven Basis, kann sich aber nicht auf 
Sammeln, Ordnen und Beschreiben von Fakten beschränken. Vielmehr muß sıe sich 
bemühen, die Gestalt des Organısmus ım ganzen und die Formverhältnisse seiner Teile als 
Konstruktionssystem zu verstehen und in ihren mannigfachen Wechselwirkungen aufzu- 
klären. 

Dazu bedarf es einer exakten Analyse der empirischen Befunde unter Berücksichtigung 
des Werdens in Onto- und Phylogenese und unter Einbeziehung von Funktion und 
Lebensäußerungen. Die Analyse muß also zu einer Synthese führen, die funktionell- 
morphologisch und evolutionsbiologisch orientiert ist. 

Heutige Vorstellungen lassen sich nicht vollständig verstehen, wenn nicht die weit 
verzweigten Wurzeln ihres Zustandekommens aufgedeckt werden. Beobachten wir den 
Wandel der Anschauung, der sich in den vergangenen fünf Jahrzehnten vollzog, beispiel- 
haft anhand eigener Erfahrung. 

Ende der zwanziger Jahre wurde der Student der Biologie vielleicht durch die populäre 
Darstellung des Wirbeltierkörpers von HEMPELMANnN (1913) angeregt, sich mit der verglei- 
chenden Anatomie zu befassen. In der Universicätsbibliothek studierte er Schriften von 
ERNST HaEcKEL und las Darwıns „Ursprung der Arten‘. 1926 erschien von Hans BÖKER 
der Beitrag ‚Die Entstehung der Wirbe tiertypen und der Ursprung der Extremitäten“. 
Diese Arbeit - sicher keine empfehlenswerte Einführung für den Anfänger - kennzeichnet 
recht gut die Krisensituation, in der sich damals die vergleichende Anatomie befand, steht 
aber historisch gesehen für den Beginn des Suchens nach neuen Wegen. 

Anfang der zwanziger Jahre hatte die vergleichende Anatomie in Deutschland, noch 
ganz unter dem Einfluß der GEGENBAUR-Schule, einen gewissen Abschluß gefunden. 
Genetik und Entwicklungsphysiologie erzielten ihre großen Erfolge und standen im 
Vordergrund des Interesses. Es sei daran erinnert, daß in der Vor-Darwın-Ära die 
vergleichende Anatomie durch zwei divergierende Richtungen gekennzeichnet ist. VIcQ 
D’AzyR und Cuvier hatten bei allen Überlegungen stets die enge Verbindung von 
Morphologie und Physiologie im Auge behalten. Das Gedankengebäude, das GOETHE und 
GEOFFROY errichteten, basierte dagegen auf einem ‚„‚Urmodell‘, einem generellen Typus, 
dessen Spuren überall nachweisbar seien, und hatte keinen Raum für funktionelle und 
konstruktive Beziehungen. Die Anerkennung des Evolutionsgedankens führte dazu, daß 
die Morphologen, vor allem die GEGENBAUR-Schule, die Idee der Phylogenese akzeptier- 
ten, ohne allerdings Darwıns Deutung der Evolutionsfaktoren und seine Denkweise 
konsequent an ihren Objekten zu überprüfen. Als zwangsläufige Folge kam es zu einer 
vollständigen Trennung der Morphologie von der Physiologie, und bei den Epigonen 
erfolgte schließlich ein fataler Rückfall in typologisches Denken, basierend auf der 
platonischen Ideenlehre. 


KNOTHENENTWICKLUNG 


CHARAKTERISTIKUM MODUS DER HISTOGENESE STAMMESGESCHICHTLICH - 
DER OSTEOGENESE MORPHOLOGISCHE WERTUNG 
EXOSKELET: 


DESMALE OSSIFIKATION m. DECKKINOCHEN = DERMALER KNOCHEN 


(SEXUMDARKNORPEL) 
BIOMINERALISATION VON 


BINDEGEWEBE (MESENCHYM) ENDOSKELET: 


CHONDRALE OSSIFIKATION ERSATZKNOCHEN 
(SEKUNDAR: ZUWACHSKNOCHEN 


Abb.1. Stammesgeschichtlich - morphologisch: Bewertung von Skeletelementen 
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Noch 1931 begrüßte W. LuBoscH „die Befreiung der Morphologie von der Physiologie 
durch GoOETHE und GEOFFROY“ und forderte für alle Zeiten die strenge Scheidung beider 
Disziplinen. 

Zur Entfremdung zwischen beiden Schwesterfächern trug zusätzlich die rapide Ent- 
wicklung der Physik und der Technik im 19. Jahrhundert bei, die experimentelle Metho- 
den in der Physiologie begünstigte, gleichzeitig aber auch einem gewissen Reduktionismus 
den Weg bereitete. Der Organismus in seinen natürlichen Lebensbedingungen wurde 
gelegentlich aus dem Blickfeld verloren. 

Wissenschaft verläuft nie linear, sondern bietet das Bild eines komplexen Netzwerkes 
mit mannigfachen Verflechtungen und vielfältigen Wechselwirkungen. Es wäre ungerecht, 
nicht zu erwähnen, daß bereits zwischen 1880 und 1920 zahlreiche Entwicklungstendenzen 
aufkeimten, von denen in der Folge fruchtbare Wege in Neuland ausgingen. 

Der Umbruch in der theoretischen Grundlagen und das Heraufkommen des Neuen 
erfolgte in der Morphologie, entgegen der Hypothese von THomas KunHn (1977), keines- 
wegs in einem einzigen revolutionären Schritt (s. hierzu H. A. Staa 1983). Zahlreiche 
Autoren hatten zwischen 1860 und 1920 die neue Denkweise vorbereitet (AsEL 1912; 
BERGMANN und LEUCKART 1855; DoLLo 1909; FÜRBRINGER 1888; GAUPP 1913; VERSLUYS 
1912). Ihre Arbeiten belegen den kontinuierlichen Übergang zu neuen Stufen der Erkennt- 
nis. Richtungweisend war vor allem HERMANN BraAus (1920), der — zunächst nur für die 
Humananatomie — einen neuen Weg einschlug, indem er bewußt die Synthese von 
Formenlehre und Funktionslehre anstrebte. 

Gegen Ende dieser Periode unternahm BÖökER (1935, 1937) den Versuch, mit seiner 
‚„Vergleichend-biologischen Anatomie der Wirbeltiere‘“ der Morphologie neue Wege zu 
weisen. Leider blieb sein Buch unvollendet und das angestrebte Ziel wurde nicht erreicht. 
BÖkKER geht von der Beobachtung des lebenden Tieres ın seiner natürlichen Umwelt aus 
und bezieht bereits Verhaltensweisen und Anpassungen in die Betrachtung ein. Dabei 
spielt der Vergleich mit analogen Erscheinungen, auch bei nicht verwandten Arten, eine 
große Rolle. Die Methode knüpft an Überlegungen von BERGMANN und LEUCKART, 
Dowro und ABeL an. So hat BökER eine Fülle wertvoller Beobachtungen zusammengetra- 
gen, vor allem zur biologischen Anatomie der Lokomotions- und der Ernährungsorgane. 
Wenn nach seinem frühen Tod dieser Denkrichtung nicht der erstrebte Durchbruch 
gelang, so dürften daran die Belastung durch allzu üppige, nicht haltbare Hypothesen und 
die typologische Betrachtungsweise die Schuld tragen. BÖKER vertrat einen extrem lamar- 
ckistischen Standpunkt. Gestaltwandel und Umkonstruktion sollten durch aktive Reaktion 
des Organısmus ausgelöst werden. Die Bedeutung der Selektion wird von ihm nicht 
erkannt. Das nicht erklärte Schlagwort ‚„‚Ganzheit‘ ım Sinne des frühen Holismus (SMUTS 
1926; MEYER-ABIcH 1934) ersetzt die wissenschaftliche Interpretation. Dennoch finden 
sich in BÖöKERs Arbeiten weiterführende Ansätze, die u.a. völlig veränderte Grundlagen 
für einen neuen, naturwissenschaftlichen Ganzheitsbegriff lieferten. 

Betrachten wir nunmehr den Einfluß, den die Palaeontologie in den vergangenen 50 
Jahren auf die vergleichende Anatomie ausgeübt hat. Wenn diese es mit der evolutionsbio- 
logischen Orientierung Ernst nımmt, muß sie die palaeontologischen Befunde voll berück- 
sichtigen. Aus der Fülle der Ergebnisse palacontologischer Forschung ın dem zur Diskus- 
sıon stehenden Zeitraum seien drei herausragende Erkenntnisse vorgestellt: 

1. Die Phylogenese der Stützgewebe wurde aufgeklärt. Das Studium der Histogenese hatte 
gezeigt, daß Knochen unmittelbar im Bindegewebe gebildet werden oder durch Ersatz 
eines knorpelig vorgebildeten Skeletelementes durch Knochengewebe entstehen kann. 
Im Hinblick auf die Ablösung knorpeliger durch knöcherne Flemente während der 
Embryonalentwicklung und aus der Tatsache, daß die rezenten Knorpelfische, dıe Haie, 
Rochen und Chimären, ein rein knorpeliges Skelet besitzen, hatte man geschlossen, daß 
das Knorpelgewebe stammesgeschichtlich alt sei und dem Knochengewebe zeitlich 
vorausgehe. Die Funde von fossilen Agnatha und Altfischen verschiedener Gruppen 
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erbrachten den Nachweis, daß Knochengewebe in mannigfacher struktureller Ausfor- 
mung sehr früh auftritt und zeitgleich mit dem Knorpelgewebe oder sogar früher als 
dieses vorkommt. Die Gewebsstruktur der Hartsubstanzen erwies sich vielfach als 
anpassungsbedingt. 


Mammalia 


TRIAS 


Cynognathus 


Dicynodon 


Theriodontia Anomodontia 


THERAPSIDA 


PERM 


Dimetrodon 


Sphenacodontia 


Do Ophiacodon 


HRS N 


Ophiacodontia 


J 


PELYCOSAURIA 


COTYLOSAURIA 


Abb. 2. Stammeslinie von den säugetierähnlichen Reptilien zu den Säugetieren. (Nach STARcK) 
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Es zeigte sich, daß eine Gliederung rein nach histogenetischen Kriterien in nicht 
knorpelig präformierte und in knorpelig vorgebildete Skeletteile (desmale und chon- 
drale Ossifikation) nicht ausreicht, um eine morphologische Wertung der Skeletele- 
mente durchzuführen. Sie wird jedoch möglich, wenn man als stammesgeschichtliche 
Differenzierungen das Haut- oder Exoskelet dem Innen- oder Endoskelet gegenüber- 
stellt (Abb. 1). Wir bezeichnen heute Derivate des Exoskeletes als Deckknochen, 
Abkömmlinge des Endoskeletes als Ersatzknochen, unabhängig von dem histogeneti- 
schen Prozeß, durch den der betreffende Knochen in der Ontogenese entsteht. 

2. Die phylogenetische Ableitung der Säugetiere von Reptilien aus der Synapsiden- 


Mill. Jahre 
PROTOTHERIA THERIA 


Metatheria Eutheria 
3 —— —— I— a‘ —_ 
PRIMATES 
TERTIAR 
MONOTREMATA 
65 —— 
KREIDE 
MULTITUBERCULATA 
SYMMETRODONTA 
135 Ze3n 
DOCODONTA Pantotheria 
Tritylodontidae 
180 N me 
Diarthrognathus 
TRICONO— 
TRIAS DONTA 
ICTIDOSAURIA DICYNODONTIA 
230 u ee) 
Theriodontia Anomodontia 
THERAPSIDA 


Y 


PELYCOSAURIA 


SYNAPSIDA 


Abb. 3. Stammbaum der Säugetiere. (Nach STARCK) 
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C Diarthrognathus D Selenarctos 


Abb. 4. Unterkiefer säugetierähnlicher Reptilien und eines Säugetiers. Medialansicht der linken Seite. 
Die abgebildeten Entwicklungsstufen (A: primitiver Therapside, B: evoluierter Vertreter der Therap- 
siden, C: Ictidosaurier mit primärem und sekundärem Kiefergelenk, D: rezenter Säuger) stellen keine 
phylogenetische Reihe dar, dokumentieren jedoch die stammesgeschichtliche Vergrößerung des 
Dentale zur Mandibula bei gleichzeitiger Reduktion der übrigen Deckknochen des Reptilienunterkie- 
fers. Bei Diarthrognathus ıst mit dem sekundären Kiefergelenk bereits ein Schlüsselmerkmal der 
Mammalia ausgebildet (A, B nach RoMER, C nach CRoMPToNn, D nach Frick ‘und STARCK). 
Abk. für die Abb. 4-9: a = Articulare = Malleus; an = Angulare; c = Coronoid; d = Dentale = 
Mandibula der Säugetiere; ep = Epipterygoid; fj = Foramen jugulare; g = Goniale = Praearticulare; 
gd = Gelenkfortsatz des Dentale; pa = Proc. ascendens; q = Quadratum = Incus; re = 
„reptilische‘“ Elemente; sa = Supraangulare; sp = Spleniale; sg = Squamosum; st = Stapes 


Stammreihe über Pelycosauria wurde gesichert. 
Die Amphibien-Theorie erwies sich als nicht 
haltbar (Abb. 2, 3). 

3. Die sowohl durch embryologische als auch ver- 
gleichend anatomische Befunde gut begründete 
Theorie von der Entstehung des sekundären, 
squamosodentalen Kiefergelenks und die Her- 
kunft der drei Gehörknöchelchen bei Säugern 
(REICHERT-GAUPpPsche Theorie) fand ihre 
glänzende Bestätigung (Abb. 4-8). Der Nach- 
weis von Zwischenstufen bei Diarthrognathus 
(CROMPToN 1958) und Probainognathus (Ro- 
MER 1969) brachte eine späte, aber eindrucks- 
volle Verifizierung einer alten Voraussage (Zu- 
sammenfassung s. Frick 1983). Neuerlicher 
Kritik an der REICHERT-GAUPPschen Theorie 
mangelt es dagegen an überzeugenden Argu- 
menten und beweiskräftigen Befunden. Nur 
wenn man — wie OTTO (1984) - gezielt spärli- 
che Detailangaben zugunsten einer vorgefaßten 
Meinung deutet und die Fülle diesbezüglicher SuM ir BU. 
Erkenntnisse der vergleichenden Anatomie ADD. 9 Prmare und Ze Pc 

f = gelenk bei einem menschlichen Embryo 
und der Embryologie verdrängt, kann man yon 62 mm SSL in der Ansicht von links. 
Hammer und Amboß aus der Extracolumella (Nach Frick und STARCK) 
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ableiten und den Discus articularıs des sekundären Kiefergelenks aus dem Quadratum, 

den Gelenkfortsatz der Mandibula aus dem Articulare hervorgehen lassen. 

Aus der großen Zahl wichtiger palaeontologischer Funde von Säugetieren seien erwähnt 
der Nachweis von Deckknochen (Coronoid, Angulare) am Unterkiefer mesozoischer 
Säuger (Docodonta, Pantotheria) durch Kress (1969, Abb. 9) und die musterhafte Bearbei- 
tung kretazischer Säuger aus der Mongolei durch KıELAN-JAwoROWSKA (seit 1970). 
Hierbei ist die Beschreibung ganzer Schädel von Multituberculaten und der Nachweis von 
„Beutelknochen“ bei der gleichen Gruppe hervorzuheben. 

Aus den spektakulären Funden in der Grube Messel bei Darmstadt (Eozaen) seien der 
Erstnachweis eines Myrmecophagiden aus der alten Welt, das Vorkommen eines Schup- 
pentieres (STORCH 1981) sowie 
die Dokumentation mehrerer In- 
sectivoren angeführt. Die bedeu- 
tende Vermehrung unserer 
Kenntnisse über fossıle Primaten, 
darunter die Australopithecinen 
(DarT seit 1925), ist so bekannt, 
daß wir auf eine ausführliche Be- 
sprechung verzichten können. 

Fortschritte in der verglei- 
chenden Anatomie der rezenten 
Säugetiere können im Rahmen 
dieses Referates nur an wenigen 
Beispielen vorgestellt werden. 

In der Craniologie, die bereits 
ım 19. Jahrhundert ein hohes Ni- 
veau erreicht hatte (GAauPpP), 
wurden neue Erkenntnisse von 
grundsätzlicher Bedeutung ge- 
wonnen. Als wichtiger Wegzum Abb. 6. Diarthrognathus broomi. Hinterer Schädelabschnitt 
Merstindnis des Schädelbaues: . in der Ansicht von basal (nur rechter Unterkiefer einge- 
hatte sich die Untersuchung der . zeichnet). Abk. s. Abb. 4. (Nach Crompton)., 

g Bei Diarthrognathus und Probainognathus (Abb. 7 u. 8) ist 
Embryonalentwicklung des Cra- Jateral vom primären das sekundäre Kiefergelenk ausgebildet 
nıums erwiesen. Der Schwer- 
punkt der Forschung lag zunächst auf der Erfassung der Mannigfaltigkeit der Formen. Sie 
ist in erster Linie Homologieforschung und wurzelt letzten Endes in typologischer 
Denkweise. Unter dem Einfluß von HaEckELs „Biogenetischer Regel“ trat mehr und mehr 
das Bestreben hervor, aus dem Studium der Craniogenese Aufschlüsse für phylogenetische 
Zusammenhänge zu gewinnen. Die Einführung plastischer Rekonstruktionsverfahren (ab 
1870) und deren Vervollkommnung war ein wesentlicher methodischer Fortschritt, der es 
erlaubte, die Formverhältnisse bis in subtile Einzelheiten exakt zu erfassen und die 
Beziehungen der Skeletteile zu Nachbarbildungen, vor allem Gefäßen und Nerven, zu 
analysieren. Inzwischen hatte J. SCHAFFER (1930) nachgewiesen, daß die Verschiedenheiten 
der Skeletgewebe Ausdruck funktioneller Sonderbedingungen sind, und damit gezeigt, daß 
sich diese Strukturen als Konstruktionselemente einer Gesamtorganisation funktionell 
deuten lassen. Danach spielt die mechanisch-funktionelle Beanspruchung als formbilden- 
der Faktor neben den genetischen Einflüssen die ausschlaggebende Rolle. 

Beispiele für das Wirken funktioneller Faktoren in der Craniogenese sind die Sekundär- 
knorpel, die ohne Zusammenhang mit dem vom Bauplan geprägten Chondrocranium an 
Stellen hydrostatischen Druckes auftreten können, also letzten Endes als entwicklungsge- 
schichtlich bedingte Korrekturen des genetischen Programms anzusprechen sind. 

Gehirn, Auge, Nase und Labyrinthorgan werden früh embryonal angelegt und zeigen 
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Abb. 7. Probainognathus. Schädel mit Unterkiefer ın der Ansicht von links. Abk. s. Abb. 4. (Nach 
ROMER) 


Abb. 8. Probainognathus. Linke Kiefer- und Ohrregion (Unterkiefer abgerückt) in der Ansicht A von 
lateral, B von medial, C von basal. Abk. s. Abb. 4. (Nach RoMER) 


bereits eine erhebliche Massenentfaltung, wenn die ersten Skeletstrukturen erscheinen. 
Diese haben sich den gegebenen Raumbedingungen und Massenentfaltungen einzufügen. 
Damit kommen neue mechanische Beanspruchungen ins Spiel, denen Rechnung getragen 
werden muß. W. MAIER (1984) hat Bildung und Umbau der Interorbitalregion sowie der 
hinteren Nasenkapsel bei der Umkonstruktion vom Reptil- zum Säugerschädel und 
weiterhin bei der sekundären Reduktion der Ethmoturbinalregion bei Primaten analysiert. 
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Er zeigte, daß nach Schwund des 
Chondrocraniums und Auftreten 2 
eines großen septalen Fensters ei- AD 
ne neue Abstützung des Kiefer- st Se 
Gaumenskeletes gegen das Schä- 
deldach notwendig wird und wie 
Elemente verschiedener Her- 
kunft zu ihrer Bildung beitragen. 

Der unter Funktionszwängen 
in der Stammesgeschichte mögli- 
che Aufbau neuer Konstruktio- 
nen aus alten Bauteilen differen- 
ter Herkunft, deren Funktion 
sich wandelt, sei an einem weite- 
ren Beispiel aus der Phylogenese 
der Mammalıa erläutert. 

Die enorme Vergrößerung des 
Endhirns bei Säugetieren bedingt 
den Aufbau einer neuen, sekun- Multituberculata 
dären Schädelseitenwand. Hier- 
bei wird extracranialer Raum 
dem Hirncavum zugeschlagen. 
Die neue Seitenwand entsteht bei 
Eutheria durch die Einbeziehung 
eines ursprünglich visceralen Ele- 
mentes in die Wand des Neuro- 
cranıums, des Alisphenoids (Ala 
temporalis, Epipterygoid). Seit 
langem ist bekannt, daß die Pro- Pantotheria 


totheria zwar auch eine sekundä- 
re Schädelseitenwand besitzen, 422. 9. Unterkiefer mesozoischer Säugetiere. Medialansicht 


' der linken Seite. Außer dem vergrößerten Dentale (locker 
diese aber nicht vom Alisphenoid punktiert) sind die „reptilischen‘ Deckknochen des Unter- 


gebildet wird. Erst die Untersu-  kiefers (weiß) reduziert. Die (vermuteten) Gehörknöchel- 
chungen von VANDEBROEK chen (a, q, st) wurden hinzugefügt. (Nach Kress) 


(1969) an Ornithorhynchus und 

von KuHn (1971) an Tachyglossus haben den Nachweis erbracht, daß die Lücke in der 
Schädelseitenwand bei Prototheria durch Zuwachsknochen von der Ohrkapsel aus und 
durch Neubildung von Knochen in der Lamina obturans zustandekommt (Abb. 10, 11). 
Die Ursache dürfte in einer von den Eutheria abweichenden Topographie des Gehirns und 
des Alisphenoids bei differenter genetischer Ausgangssituation liegen. Bemerkenswert ist, 
daß bei mesozoischen Säugern (Triconodonta-Docodonta, Multituberculata) der Aufbau 
der Schädelseitenwand ein den Monotremen vergleichbares Muster zeigt (KERMAcK 1971). 

Lassen Sie uns abschließend noch auf ein anderes Beispiel kurz hinweisen, das in engem 
Zusammenhang mit dem Hauptthema unserer Tagung steht, die vergleichende Anatomie 
der Hautdrüsenorgane bei den Säugetieren. Die Mammalıa sind durch den Besitz mannig- 
faltiger und komplexer Hautdrüsen ausgezeichnet. Die Ausbildung eines Mammarappara- 
tes ist in diesem Zusammenhang ein Sonderfall. 

Das Integument der Säugetiere ist sehr reich mit Drüsen ausgestattet. Die große 
Mannigfaltigkeit dieser Drüsenorgane nach Struktur und Funktion wurde erst relativ spät 
erkannt (BRINKMANN 1911; SCHAFFER 1940), da sich die Forschung lange Zeit auf die 
Histologie menschlicher Hautdrüsen beschränkte. Fassen wir den Stand der Kenntnisse 
kurz zusammen: | 
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1. Voraussetzung für die 
Ausbildung zahlreicher 
und mannigfaltiger 
Drüsenorgane ın der 
Säugerhaut ist die ent- 
sprechende Struktur 
der Epidermis. Sie ist 
mäßig verhornt, ver- 
schieblich und faltbar. 

2. Ein großer Teil der 
Hautdrüsen ist onto- 
und phylogenetisch so- 
wie funktionell an 
Haaranlagen gebunden. 

3. Die ın der Human-Hiı- 
stologie übliche Unter- 
scheidung nach äußerer 

| en Form und Sekretions- 

IV M N . —£ modus, korrekt nach 

a. dem Ausstoßungsmo- 

. dus des Sekrets, reicht 

nicht aus, um die Man- 

nigfaltigkeit zu erfas- 
sen. SCHAFFERS Unter- 
scheidung mono- und 
polyptycher Drüsen 


Abb. 10. Aufbau der sekundären Schädelseitenwand. Bei Proto- bietet eine solidere 
theria (oben) wird die Lücke in der Orbitotemporalregion durch Grundlage für eine 
Zuwachsknochen vom Orbitosphenoid (1) und vom Perioticum (2) 
aus und durch Knochenbildung in der Lamina obturans (3) 


Einteilung. Es sei aber 


geschlossen, bei Eutheria (unten) erfolgt der Abschluß der Schädel- betont, daß auch ganz 
seitenwand durch Einbeziehung des Alisphenoids (4). (Schemati- abweichend gebaute 
sche Darstellung nach STARCK) Drüsentypen vorkom- 


men. Hingewiesen seı 
hier nur auf die eingesenkten Flächendrüsen (Analdrüsen, Armtaschen von Saccop- 
teryx). 

4. Phylogenetisch dürften die polyptychen Drüsen im wesentlichen den Schenkelporen 
der Lacertilia verwandt sein. Unter den monoptychen Drüsen sind die durch Besitz von 
Myoepithelien und ‚apokrine‘“ Sekretausstoßung gekennzeichneten tubulösen Duft- 
drüsen älter als die echten ekkrinen Schweißdrüsen, ein Neuerwerb der Hominoidea. 

5. Hautdrüsen sind ein wichtiges Element in vielen recht verschiedenen Funktionssyste- 
men, ın der Hautpflege, als olfaktorische Signalgeber, im Ausdrucksverhalten, im 
Territorial-, Sozial- und Sexualverhalten (SCHULTZE-WESTRUM 1965; SEBEOK 1977; 
Mycyrowıcz 1972). Die große Bedeutung für die intraspezifische Kommunikation hat 
SCHULTZE-WESTRUM an Petaurus nachgewiesen. Schließlich sind die ekkrinen Schweiß- 
drüsen als Effektoren bei der Temperaturregulation zu nennen. 

6. Die Rolle von Duftsekreten, die auf Distanz wirken, ist sehr eng an das Orientierungs- 
verhalten bei nokturner Lebensweise gebunden, wie sie für basale Säuger anzunehmen 
ist. 

7. Das häufige Auftreten von Pigmentbildung in Hautdrüsen (Antorbitaldrüsen vieler 
Antilopen, Genitaldrüsen von Pelea, Scrotaldrüsen von Cebuella) ıst derzeit noch nicht 
interpretierbar. 

Die Zusammenstellung unterstreicht die besondere Bedeutung olfaktorischer Signale und 
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Abb. 11. Aufbau der sekundären Schädelseitenwand bei Prototheria (Tachyglossus) (links) und 
Eutheria (rechts). (Halbschematische Schnittbilder nach STARcK). Abk.: as = Alisphenoid (Ala 
temporalis); d = Dentale: lo = Lamina obturans; mm = M. masseter; mpl = M. pterygoideus 
lateralis; mpm = M. pterygoideus medialis; mt = M. temporalis; os = Orbitosphenoid; pap = Proc. 
anterior des Perioticum; Sq = Sqamosum; I, III, V = Hıirnnerven; > = Ausdehnungsrichtung des 


Gehirns 


die Dominanz des Geruchssinnes in der frühen Phylogenese der Säugetiere. In diesem 
Zusammenhang verdient die Tatsache Beachtung, daß ein sehr wesentlicher Neuerwerb der 
Säugetiere der Ausbau der hinteren Nasenregion mit dem Recessus ethmoturbinalis und 
die progressive Gestaltung des Riechhirns ist. Parallel geht eine gewisse Reduktion des 
optischen Systems bis zur Microphthalmie bei nokturner Lebensweise. Diese erfordert 
gleichzeitig eine Intensivierung der Stoffwechselprozesse, ein wesentlicher Schritt bei der 
Säugetierwerdung, die ihrerseits Anpassungen der Ernährungsorgane an proteinreiche, also 
carnıvor-insektivore Nahrung voraussetzt. 

Aufgaben und Ergebnisse der vergleichenden Anatomie ließen sich ın der gedrängten 
Übersicht nur beispielhaft darstellen. Deutlich werden sollte, wie die vergleichende 
Anatomie heute Verschränkungen, Vernetzungen und Wechselwirkungen der verschiede- 
nen Funktionssysteme auf differenten Ebenen erkennt und sıch um deren Erforschung 
bemüht. Sie gewinnt so einen ganzheitlichen Aspekt, der nicht ein Erklärungsprinzip 
metaphysischen Charakters vorwegnimmt, sondern von der empirischen Forschung 
schrittweise zur Theorie überleitet. 

In diesem Jahrhundert hat sich die vergleichende Anatomie, aus den verschiedensten 
Quellen schöpfend, über windungsreiche Haupt- und mannigfaltige Nebenwege voran- 
schreitend, von der Typologie zur Evolutionsmorphologie entwickelt. Die übergeordnete 
Theorie, der diese Teildisziplin der Biologie nunmehr dient, ist die Evolutionstheorie. Ihre 
Aufgaben gehen über die Formbeschreibung der Organismen hinaus. Die vergleichende 
Anatomie heute analysiert die wechselseitigen Bedingtheiten von Form und Funktion, sie 
interpretiert die Gestalt des Organısmus und die Formverhältnisse seiner Teile als Kon- 
struktionssystem. Ihre zusätzlichen Ziele sieht sie in Beiträgen zur Begründung, zur 
Stützung und zum Ausbau der Evolutionstheorie. 
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Abstract 


Information on breeding hedgehogs (Erinaceus europaeus L.) was collected during two successive 
summers. Reports of litters (n = 453) discovered fortuitously, derive from the whole country. 
However, records were particularly numerous from certain eastern provinces. It is claimed that built- 
up areas harbour the densest breeding populations. Among all litters encountered nearly 50 % derived 
from agricultural country, where breeding nests chiefly were discovered near to farmsteads, more 
rarely adjacent to arable land or in corn fields. 50 % of all families met with enjoyed protection from 
rain in some way or other. Nests frequently were located in buildings, e.g. in barns, stables and sheds. 
Straw constituted a substantial part of most nests. 

90 % of all litters encountered were still dependant on maternal care, chiefly remaining in their 
breeding nest (289 litters). The number of young was 2-9, most frequently (73 %) 4-6, average family 
size being 4.75. Litters were chiefly (95 %) reported in August and September, while the actual 
discoveries mainly occurred during August (61 %). Among 102 litters detected within 14 days of 
birth, 78 were from this month. 

In conclusion it ıs maintained that hedgehogs in Denmark breed between late in July and early in 
September, and that females do not produce more than one litter per year. 


Introduction 


Our knowledge of the breeding habits of the free-ranging European hedgehog, Erinaceus 
europaeus L. 1758 is still fragmentary. Most studies mainly deal with litter size and derive 
from conditions in Great Britain (DEAnesty 1934, Morrıs 1977). From continental 
Europe and Sweden corresponding information is given by LIENHARDT (1979) and 
Krıstıansson (1981). Additional verifiable facts on hedgehog breeding in its natural 
habitat seem to be scattered and scarce in scientific literature, and derive from accidental 
discoveries of one or very few breeding nests (e.g. CoLLETT 1912). 

The present study originally aimed to demonstrate the optimal breeding period of the 
hedgehog in Denmark and the preferred sites of the breeding nests discovered. Addition- 
ally possible new knowledge on the development of the young was to be collected (cf. 
NIELSEN et al. 1978; WALHovD 1981). 


Methods 


Intensive field studies in an 8 ha built-up area during the summer prior to the present investigation 
gave no records of hedgehog litters and clearly indicated the very secretive behaviour of the females 
when breeding. Hence it was decided to base this study entirely on reports of hedgehog litters 
discovered fortuitously by the public. A nation-wide inquiry via public news media was made in two 
successive summers (Tab. 1). In order to encourage people to submit observations, a special pamphlet 
(WALHOoVvD 1980) was forwarded to persons who reported young. Records were received either on the 
telephone (75 %) or as letters (25 %). The obtained data regarding each single observation were put 
down on a special form. 
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The nature and means of distribution of requests for information while organizing a recording- 
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Table 1 


scheme of the breeding habits of the European hedgehog in Denmark 


Time Category of information Destined for Circulation 
1976 Periodicals 
June 30 Haven Horticulturists 72 000 
Aug 27 Landsbladet Farmers 107 000 
Newspapers 
Aug 1 Aarhus Stifstidende 98 000 
Aug 1 Fyns - The general 52 700 
Aug 11 Jyllandposten public 74 500 
Aug 28 Sjellands Tidende 28 400 
Sept 25 Politiken 114 000 
Radio 
Aug 30 Ud pä landet Farmıers, ama:eur = 500 000 
naturalists, etc. 
1977 Periodicals 
je 2 } Haven Horticulturists 78 000 
” } Hunden Dogkeepers 26 000 
July 6 Hundejournalen - 5 200 
July 15 Natur Young naturalists 1 500 
Aug 15 Dyrevennen Protectors of anımal life 48 000 
oe 2 } Landsbladet Farmers 106 000 
et77 
Newspapers etc. 
Sept 1 Ritzau Press Bureau The general 
Mid-Aug- } All major Danish public > 1 000 000 
Mid-Sept newspapers 
Radio 
Aug 16 } Üdpstahde Farmers, amateur = 500 000 
ept 1 naturalists, etc. 


It was decided to divide the records of young from the two seasons in question into six groups 
depending on the situation under which they were discovered (cf. MorRIS 1977): 


. In nest, blind 


vu puwuNDe-e 


. In nest, eyes opened, unable to depart 
. In nest, able to depart 

. Out of nest, with adult 

Out of nest, no adult present 

. Out of nest, myiasıs detected. 


Further these same litters have been divided according to the period of discovery and the number 
of young (cf. Tab. 3 and 4). Reports regarding motherless or abandoned young have chiefly been 
treated elsewhere (NIELSEN et al. 1978; WALHOoVvD 1981). 


Results 
Records of young 


More than 1300 persons responded to our inquiry (cf. Tab. 1). In 640 cases records of 
young were reported, 66 being litters observed in previous years. Among the reports of 
litters from the two summers in question 453 were found sufficiently detailed and reliable 
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to permit further analysis (cf. Tab. 2-4). These litters were recorded by altogether 440 
persons. Dogs detected 37 of the nests. 

The observations derived from most parts of the country (Fig. 1 and 2). The rather 
extensive western areas contributed only some 10 % of the litters while reports from 
eastern provinces were far more numerous. Notably breeding hedgehogs were frequently 
encountered in built-up areas. For instance Copenhagen and its suburbs contributed 88 
litters, ı.e. nearly 20 % of all observations recorded. 


Nesting sites and nesting material 


Nearly 50 % of the nests included in the analysis derive from agricultural country, slıghtly 
less from private residential area (Tab. 2). The reports also included litters discovered in the 
grounds of multi-storeyed houses ın central areas of cities. Some were from parks and 
gardens, while a few nests derived from camping sites which according to several reports 
attract hedgehogs all the year around. Only one single nest was detected in a forested area. 
The breeding sites preferred were situated in roofed areas (188), most commonly 
indoors. Typically litters were discovered ın barns (79), ır. stables (31) or in sheds for 


Fig. 1. Locations for 112 hedgehog litters recorded in 1976 
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Fig. 2. Locations for 341 hedgehog litters recorded in 1977 


agrıcultural machinery (29). Quite a few nests encountered away from buildings were 
definitely protected from the rain. Such litters (148) were frequently located in compost 
heaps, in shrubberies of gardens adjacent to farm buildings. 9 nests encountered in open 
farmland were mostly found in fields of barley. 


Table 2 


The recording sites for 453 hedgehog litters among which 289 derive from observations of nest 
young (cf. Tab. 3) 


Roofed area Unroofed area Nest location 
unknown 
Habitat Rain- At the base Away from 
protected of house buildings 


Farm 
Private house 
Miscellanous 


Sum 
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Table 3 


The family size of the hedgehog at various ages of the young based upon observations of 453 
different litters deriving from two breeding seasons 


Family size Total 
Category no. of 
of young litters 


1. In nest, blind 
2. with eyes 


3% able to depart 

4. Out of nest, with adult 
without adult 
with my1asıis 


71,014 2112 


Nests made solely of straw appeared by far the most commonly met with. However, in 
some cases, when nests were located either in stands of bamboo (Sinarundinaria murielae) 
or fescue-grass (Festuca eskia), leaves of these plants constituted a substantial part of the 
nesting material. In quite a few cases plastic either hided the nest or formed part of the 
nesting material. Two nests were reported to consist mainly of rock-wool. 


The family situation and size at the time of discovery 


Most litters (289) were discovered while still in their breeding nest (Tab. 3). Young 
encountered out of the nest were usually recorded with an adult, the presumed mother. In 
a few litters the young suffered from 
blowfly myiasis (cf. NIELSEN et al. 
1978). The litter size was 2-9, most 
frequently (73 %) the records refer- 
red to litters of 4, 5 or 6. The average 
family size appeared to be 4.92 and 
4.45, respectively, depending on 
whether the young were counted in 12 
or away from the nest. 
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The breeding period 


Hedgehog litters were reported dur- 
ing three months, chiefly in August 
-September (95 %), and with a 
marked bulk of records (50 %) in 
late August and early September 
(Fig. 3). The two earliest reports of 
litters given, were received over the 
telephone on August 9. 50 
The actual discovery of the young 
most commonly occurred during the 
months of August (61 %) and Sep- 


100 


Number of reports 


Fıg. 3. Number of reports of hedgehog 
litters received during ten consecutive pe- 0) 
riods of equal length Aug. Sep. Oct. Nov. 
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Table 4 


The periods of observation of 453 hedgehog litters and their distribution in six various categories 


(cf. Tab. 3) 


Category of young 
Period of observation 


July 21-31 
Aug 1-10 
Aug 11-20 
Aug 21-31 
Sep 1-10 
Sep 11-20 
Sep 21-30 
Oct 1-10 
Oct 11-20 
Oct 21-31 


oo-NomfP20OMN DO 
oooooNoo0o0 


July 21-Oct 31 
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tember (Tab. 4). The frequency was particularly high (29 %) ın late August. Nest young 
discovered while still blind and thus being two weeks of age or less (cf. MORRIS 1967), were 
chiefly encountered in August (77 %) or July (Tab. 4, category 1). Some few young 
remained with their mother until October. 


Discussion 


The distribution pattern of breeding hedgehogs (Figs. 1-2) is consistent with what was 
previously demonstrated regarding hedgehogs encountered during the winter months 
(WarHovD 1975). However, in 1977 hedgehogs were introduced to the islands of Aske 
(4 88, 222) and Hjarne (3 ? 2, 2 dd). On these islands the entire population of 
hedgehogs was wiped out some 40 years ago, for unknown reasons. The reintroduced 
specimens and their descendants apparently have propagated successfully as hedgehogs to- 
day are reported to be commonly seen on these islands, which each covers nearly 300 ha. 

Further, the distribution of records of young confirm numerous previous statements 
(e.g. BROCKIE 1960; G@RANSON et al. 1976; REICHHOLF and Esser 1981) claiming that the 
outskirts of built-up areas harbour very dense hedgehog populations. In agricultural 
districts there was a marked tendency for litters to be chiefly recorded quite near to 
farmsteads. On rare occasions hedgehogs bred in or adjacent to arable land. Sıx nests only 
were detected in corn fields, despite the fact that these fields in 1976 and 1977 comprised 
62 % (1.8 mill. ha) of the entire agricultural area of this country, and that hedgehog lıtters 
are most frequently encountered during the period when the grain is harvested, i.e. from 
mid-August until early in September (cf. Tab. 4). When hedgehogs apparently are very 
sparse in corn fields the explanation may be that they tend to avoıid very long grass, 
preferring pasture land instead (CampgBELL 1973; PARKES 1975). Thus, the change ın 
agricultural practice during recent years, involving for instance a considerable extension of 
grain-growing, clearing of hedges, abandonment of grassland and meadows (MeLLEr 1983) 
is probably not beneficial for the hedgehog populations inhabiting rural areas. 

The information available on the nesting habits of hedgehogs in the wild chiefly deals 
with winter conditions (Morrıs 1973; Moors 1979). On the siting and construction of the 
summer nests almost no observations have previously been recorded. In an old general 
account, however, TAUBER (1878) maintains that breeding nests of hedgehogs are encoun- 
tered in corn fields, among grasses and shrubbery, under woodwork and summer-houses. 
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In one nest, actually detected, grass and dead leaves were the main nesting items (COLLETT 
1912). More recent literature contributes very little new in this respect (PArkEs 1975). 
Obviously (Tabl. 2), the instinct of the female hedgehog to secure dry conditions for their 
offspring is more pronounced than previously known. The fact that more than 100 
breeding nests were recorded indoor and that hedgehogs on rare occasions may breed their 
young inside human habitation (WALHovD 1983), further emphasizes that protection of 
the nesting site from the rain is of fundamental importance for this species. This 
predominant requirement may be part of the explanation for hedgehog populations being 
particularly dense in suburban areas (e.g. REICHHOLF and Esser 1981), and adjacent to 
farmsteads, as demonstrated in the present study. 

Morrıs (1961) recorded a prenatal litter size of 4.6 in England while Parkes (1975) 
found an average of 5 young ın autopsied hedgehogs from New Zealand. The mean 
number of young in postnatal litters have been reported to vary considerably. HERTER 
(1938) calculated an average number of 7 young in hedgehogs from continental Europe. 
More recently LIENHARDT (1979) recorded a mean litter size of 4-5 while KrISTIANSSON 
(1981) upon an inquiry found, on avarage, 5.2 young in Swedish lıtters. In contrast, English 
hedgehogs probably breed fewer young. MoRRIS (1967) reported a mean value of 3 from 
captive births while MorRrıs (1977) found an average litter size of 4.37-3.71, depending on 
their age. 

The present investigation makes it probable that the mean litter size of the hedgehog in 
Denmark must be quite near to 5 (Tab. 3). Particularly so because the records of nest 
young given are minimum figures. Frequently it was emphasized when communicating 
records that the nest inspection had been brief in order not to disturb it unduly. 
Occasıonally, additional young were discovered in such litters. Notably in the smallest 
litters the number of young is probably underestimated, partly because observations of 
some young were missed due to dispersal of the families detected out of the nests. 

It has been claimed that hedgehogs sometimes breed 10 or 11 young (HERTER 1938; 
Krıstıansson 1981). More commonly however, the maximum litter size is reported to be 6 
or 7 (DEanesLy 1934; PARKES 1975; MORRIS 1977; LIENHARDT 1979). The present data 
indicates that litters of more than 9 young must be rare, although some 10 % of the 
hedgehogs recorded bred 7-9 young (Tab. 3). 

There is, from a number of causes, a pre-weaning mortality among the hedgehog young 
(Morrıs 1977, 1983; WALHOVD 1983). An exact calculation of postnatal losses ıs however 
problematical due to the difficulties of discovering a sufficient number of breeding nests. 
Furthermore, inspections of recently born young should be avoided because this disturb- 
ance may result in female hedgehogs neglecting or consuming their young (MoRrRISs 1967). 
During the present study it was frequently established that nest young, immediately upon 
discovery or a few days later were moved to a nearby site (cf. WaLHovD 1983). In some 
few of these cases one or two young were abandoned, but no record was ever obtained of 
hedgehog mothers commiting violence towards their offspring. Losses of whole litters 
appeared not to be uncommon. This was chiefly due to accidental killing of lactating 
hedgehogs, leading to food deprivation followed by hypothermia and heavy affliction of 
blow-fly myiasıs of the young (NIELSEN et al. 1978; WaLHovD 1981). 90 % of the litters 
recorded were in danger of losses, the young being still dependant on maternal care 
(Tab. 3). Considering this hazard, together with the litter losses recorded, a reasonable 
estimate seems to be that hedgehog females in Denmark on average rear 4 young per year, 
i.e. about twice the net reproduction rate suggested for British specimens (MoRrRıs 1983). 
There was found no indication (cf. Tab. 3) that large litters are particularly at risk, or that 
available milk of hedgehog mothers is sufficient to support no more than 4 or 5 young, as 
being recently maintained (Morris 1983). 

The breeding season of the European hedgehog may be of considerable duration. For 
instance in New Zealand females with embryos have been recorded from November to 
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June (PArkes 1975). In England pregnancies occur between early in May and September 
(DEANESLyY 1934), while testes correspondingly are fully active from April to the end of 
August (Arranson 1934). Former observations revealed that hedgehogs in Denmark 
attempt to mate between late in May and July 20 (DEGERBeL 1943; HAaARLev 1943; Hvass 
1971). In a recent fıve year field study (unpublished) precopulatory behaviour was seen 71 
times, chiefly (72 %) between June 1 and July 10. 

DEAnNEsLy (1934) maintains that no hedgehog becomes pregnant at its first mating and 
females are normally conceived weeks after the first mating displays (PARkEs 1975; MORRIS 
1983). Thus it ıs likely that pregnancies among hedgehogs in Denmark chiefly occur 
around midsummer. The records received (Fig. 3) and the observations made (Tab. 4) ın 
several ways confirm this assumption. Despite the fact that the nationwide inquiry started 
late in June (Tab. 1) no records of young were received until August 9. Therefore earlier 
statements (e.g. JORGENSEN 1970) claımıing that Danısh hedgehogs may mate in April and 
breed their young as early as June, must be rejected. Judging from the discoveries of the 
youngest litters (Tab. 4, category 1), being 15-16 days of age or less (MoRRIS 1967), most 
hedgehogs in this country give bırth to their young between late ın July and end of August 
and occasıonal parturitions occur in September. This means that hedgehog litters ın 
Denmark chiefly are born one month later (Morrıs 1983) and that the breeding season 
ends up earlier as compared to Great Britain (MORRIS 1966). 

There ıs an indication that some hedgehogs in the wild may breed twice in one season 
(DEANEsLy 1934), and among captıve females more than one parturition during summer 
have been demonstrated upon losses or removals of sucklings (MorRrıs 1966). It is unlikely, 
however, that hedgehog mothers in the wild survive ıf their young are succumbing 
(NIELSEN et al. 1978; WarHovp 1981). Thus it is probable that the late born young 
recorded (Tab. 4) derive from mothers being conceived late in the season (PARkEs 1975). 

It is known that no immediate post-partum oestrous exists in the hedgehog, neither is 
there a cycle during the first part of lactation (DEAnzEsLY 1934). For these reasons, and 
because young are not weaned until they are 40 days of age (Morrıs 1967) it must be 
concluded that the European hedgehog in Denmark does not produce more than one litter 
per year. 
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Zusammenfassung 


Zur Fortpflanzung des Igels (Erinaceus europaeus L.) in Dänemark 


Informationen zur Fortpflanzung von Igeln wurden mit Hilfe einer Umfrage ın den Jahren 1976 und 
1977 gesammelt. Die Angaben über 453 zufällig entdeckte Würfe kamen aus dem ganzen Land, vor 
allem aus bestimmten östlichen Provinzen. Die meisten Beobachtungen betreffen bebaute Gebiete. 
Fast 50 % stammen aus ländlichen Gegenden, in denen Nester vor allem auf Bauernhöfen, seltener ım 
angrenzenden Ackerland oder in Getreidefeldern entdeckt wurden. 50 % aller angetroffenen Familien 
hielten sich an regengeschützten Stellen auf. Nester fanden sich häufig in Gebäuden, z.B. in 
Schuppen, Ställen und Unterständen. Die meisten von ihnen bestanden hauptsächlich aus Stroh. 

90 % der Würfe betrafen Nestlinge (289 Würfe) oder Familien ın Begleitung adulter Igel, nur 10 % 
isolierte Geschwistergruppen außerhalb des Nestes. Die Wurfgröße betrug 2-9, am häufigsten (73 %) 
4-6. Das Mittel ist 4,75. 95 % der Würfe wurden im August und September gemeldet, während die 
aktuellen Entdeckungen hauptsächlich aus dem Monat August stammten (61 %). Von 102 ım Nest 
gefundenen Würfen mit höchstens 14 Tage alten Jungen stammen 78 aus dem August. 

Die zeitliche Verteilung der Würfe läßt darauf schließen, daß die Igel in Dänemark jährlich nur 
einen Wurf zwischen Ende Juli und Anfang September zur Welt bringen. 
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Sorex isodon marchicus ssp. nova in Mitteleuropa 
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Eingang des Ms. 10. 2. 1984 
Abstract 


Sorex isodon marchicus ssp. nova in Central Europe 


Studied the differences between Sorex araneusL. and a syntopically living similar shrew (Sorex spec.). 
On the basis of synchronical material (table 1) from several habitats in the vicinity of Berlin 
characteristic features in colour, habit, cranıal measures, also in bionomical and ecological behaviour 
are discovered (table 2-6). A comparison of Sorex sp. with regionally unknown shrews ($. coronatus, 
S. caecutiens, S. isodon) points out a close relationship to Sorex isodon Turov, 1924. The Marchian 
shrew with shorter tail, feet and lower cranıal measures than Sorex isodon ruthenus Stroganow, 1936, 
was defined as Sorex isodon marchicus ssp. nova (table 7-8). 


Einleitung 


Im ostelbischen Tiefland begegnete mir neben Sorex minutus L. und Sorex araneusL. eine 
weitere nah verwandte Form. Die Besonderheiten dieser relativ schlanken ‚„‚Schmalform““ 
(= S. sp.) gegenüber der Waldspitzmaus (= $. a.) aufzuzeigen und ihren taxonomischen 
Status zu erörtern, ist Zweck der folgenden Untersuchung. 


Material und Methode 


Sorex araneus: 106 Ind. (22 adulte d, 13 adulte ?, 71 subadulte). 

Sorex spec.: 75 Ind. (15 adulte 3, 26 adulte ?, 34 subadulte). 

Adult = vorjährige Überwinterer, subadult = diesjährige selbständige Jungtiere (mit + abge- 
schlossenem Jugendwachstum). 

Material aus jeweils zeitgleichen (3. 4.-25. 10. 1981) Linienfängen (3-5 m Fallenabstand) verschie- 
dener, gemeinsam besiedelter Habitate bei Genthin und Eberswalde (100 km westlich bzw. 50 km 
nordöstlich von Berlin). 

Körpermeßwerte (Kopfrumpflänge = KR, Schwanzlänge = S, Hinterfußlänge = HF, Ohrlänge 
= O, ınmm) am gleichen Tag erhoben; Gewichtsangaben (G) beziehen sich auf (Brutto-)Frischge- 
wichte unversehrter Individuen (gravide Weibchen incl. Embryonen). An präparierten Schädeln 
wurden Condylobasallänge (CB), Schädelbreite (SB = größte Breite der Hirnkapsel), Mandibellänge 
(ML, incl. Incisivi) und Coronoidhöhe (CH) gemessen. 

Kennwerte der vergleichend quantitativen Angaben zur Habitatwahl (unter Einbeziehung weiterer 
Untersuchungen, PassarGE 1982 und np.) sind: Anteil aller Sorex-Nachweise an der Kleinsäuger- 
Gesamtzahl im betreffenden Biotop, Prozentsatz der „Schmalform‘ und das Verhältnis von S$. a. zu 
S. sp: 


Ergebnisse 
Besonderheiten der Farbe und Form 


Bei annähernd gleicher Rückenfärbung (+ kaffeebraun) fehlt der „Schmalform‘““ die für die 
Waldspitzmaus bezeichnende Schabracke; in der Aufsicht ist bei $. sp. keine andersfarbige 
Flankenzeichnung erkennbar. Die Unterseite ist dunkler (mittelgrau, häufig bräunlich 
gewölkt), nie silbergrau wie bei $.a. Bei weiblichen Exemplaren von $.sp. (selbst 
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immaturen) heben sich die Mammae durch zumindest 4 schwarzgraue Haarbüschel am 
Unterleib ab. 

Kopf- und Rumpfbreite sind bei der „Schmalform“ (in der Silhouette über untergeleg- 
tem Maßstab) bis zu 5 mm geringer als bei der Waldspitzmaus. Der Kopf von S$. sp. ist 
durchgehend schmalkegelförmig, sich kontinuierlich zur Nasenspitze verjüngend. Jener 
von S. a. ist über dem kegelförmigen Nasalteil kelchartig geschwungen, mit sich hinter den 
Augen merklich verbreiterndem, deutlich abgesetztem Hinterhaupt (beim 4 stets stärker 
ausgeprägt). 

Bei den Standardmeßwerten (Tab. 1) weisen lediglich subadulte Individuen der 
„Schmalform“ eine um 10 % höhere Kopfrumpflänge von 72 (67-75) mm gegenüber 65 
(54-70) mm beı der Waldspitzmaus auf. Adulte und subadulte Individuen von S$. sp. 
unterscheiden sıch daher fast nur gewichtsmäßig (8:11 g). Die bei Spitzmäusen wenig 
beachtete Ohrlänge ist bei $. sp. mit kaum 6,5 (5-7) mm geringer als jene adulter $. a. mit 
8,0 (7-9) mm. 

Statt des runden Hirnschädels von S$. a. zeigt der von S$. sp. eine mehr ovale Form. Er ist 
außerdem merklich dünnwandiger (Papierschädel). Die Schädelbreite differiert mit durch- 
schnittlich 9,2 mm (bei S. sp.) und 9,4 mm (bei S. a.) nur geringfügig. Sıgnifikant unter- 
scheiden sich mit 17,5 (16,8-18,5) mm bzw. 18,4 (17,9-19,1) mm die Condylobasallängen, 
Mandibellängen mit 11,7 mm bzw. 12,1 mm und Coronoidhöhen mit 4,6 gegenüber 
5,0 mm; die geringeren Werte gelten für $. sp., die höheren für $.a. (Tab. 2). Im 
Oberkiefer sind die einspitzigen Zähne beider Formen relativ einheitlich angeordnet, im 
Normalfal1=2>3>4>5. Als Ausnahmen wurden 1 >2,1 <2(je1$.sp.) sowie das 


Tabelle 1 


Körpermaße syntoper Sorex araneus und Sorex spec. in mm/g 


Sorex araneus Sorex spec. 


Kopfrumpflänge 73,36 73,67 
72,61 74,08 

64,49 71,67 

Schwanzlänge 37,09 35,78 
31.523 36,38 

36,96 37,30 

Hinterfußlänge 12,93 12,53 
12,81 12,50 

12,22 12,43 

Ohrlänge 8,07 6,20 
8,08 6,27 

11550 10,87 

Gewicht 12,08 11,54 


Tabelle 2 


Schädelmaße syntoper Sorex araneus und Sorex spec. in mm 
Mittelwertdifferenz D It. t-Test sehr gut gesichert (***, p > 0,01) 


Sorex araneus Sorex spec. 
(n) x s 


Condylobasallänge (6) 18,35 (12) 17,54 0,42 


Schädelbreite (5), 9,38 (8) 9,18 0,64 
Mandibellänge 22)712511 (22711569, 0.21 
Coronoidhöhe (24) 4,98 (22) 4,64 0,09 
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Fehlen von Nr. 5 (bei 2 $.a.) ermittelt. Fast immer ıst jedoch der unscheinbare 5. 
einspitzige Zahn nur bei $. sp. an der Spitze rot pigmentiert. 


Zur Bionomie und Ökologie 


Die erste Gravidität der Waldspitzmaus wurde am 25. IV. 1981 (67 mm 2 und 74 mm ® 
von je 13 g) registriert. Das erste vollentwickelte $. a.-Jungtier (mit 67 mm KR) erschien 
am 6. VI. (ein noch juveniles d von 54 mm bereits am 22. V.). Zwischen dem 3. V. und 
6. VI. wurden - von einem nicht graviden 65 mm 2 (10 g) abgesehen - nur adulte $. a. d 
nachgewiesen (Tab. 3). Anders der Rhythmus bei der „Schmalform“. Das 1. gravide 
Individuum fing sich am 2.V. (73 mm, 14 g), doch bis zum 18. VI. (Abbruch der 
Frühjahrsfänge) war kein selbständiges Jungtier nachweisbar. Eine der Waldspitzmaus 
entsprechende Fangpause bei adulten 2? war allenfalls in der 2. Maihälfte erkennbar 
(Tab. 3). Letzte Herbstnachweise adulter Waldspitzmäuse fielen auf den 6.X. (3) bzw. 


Tabelle 3 


Frühjahrsfänge syntoper Sorex araneus und Sorex spec. nach Dekaden, Geschlecht und Alter 


| Sorex araneus Sorex spec. 


ad d ad ? (grav.) sad ad d ad ? (grav.) sad 

20.-30. IV. 6 4 (2) - _ 3 _ _ 
110, 7 6 x 4 8 a) ei 
11.-20. V. 5 1 _ _ 4 8 (4) _ 
21.-31. V. 1 - - 1- 1 1 - = 
1.-10. VI. _ - - 1 _ 1 _ _ 
11-18. VI. 1 a S 8 6 3 6) “ 


| ! juvenil | 


10. X. (laktierendes ?). Adulte d von $. sp. begegneten mir nach dem 22. IX. nicht mehr, 
ein letztes gravides ? am 1. X. Auf den untersuchten Waldstandorten betrug das Adulten- 
Verhältnis im Frühjahr mit 30 $. a. bei 29 S. sp. fast 1:1. Im Herbst standen in ähnlichen 
Habitaten an subadulten Individuen 61 von $. a. nur 34 von $. sp. (knapp 2:1) gegenüber. 

Die Gewichte der Subadulten bewegten sich zwischen dem 22. IX. und 9. X. ım Mittel 
um 7,5 g bei S. a. (n = 33) bzw. 8,0 g bei $. sp. (n = 21) mit identischer Schwankungs- 
breite (6-9 g). In den folgenden Tagen (10.-20. X.) sank bei kühl-regnerischem Wetter das 
Durchschnittsgewicht von $. a. über 6,7 g(n = 23) auf 6,1 (5,5-6,5)g (n = 14); Gewichts- 
abnahme = 20 %. Im gleichen Zeitraum ging das Gewicht bei $. sp. um nur 9 % auf 7,5 g 
(n = 15) zurück. 

In märkischen Äckern sind Sorex-Arten nur ausnahmsweise (STEIN 1955), regelmäßig 
jedoch in Hecken und Gebüschen (knapp 10 %) anzutreffen. In Wäldern erreichen sie fast 
20 % und annähernd doppelt so häufig sind sie am Kleinsäugerbestand des Grünlandes 
beteiligt (Tab. 4). Im Optimalhabitat der Waldspitzmaus, der Calthion-Feuchtwiese, ist $. 
sp. nur mäßig (im Verhältnis 11:1) vertreten. Weit höhere Prozentwerte (über 10 %) 
ergeben sich für die Arrhenatherion-Frischwiesen (vornehmlich an schattseitigen Böschun- 
gen, Tab. 5). Buchen-, Eichen- und Hainbuchenwälder (Querco-Fagetea) sind regional 
relativ Sorex-arm (unter 10 %), die „Schmalform“ ist hierin kaum nachgewiesen. Dagegen 
steigt in den an Beerkräutern und Astmoosen reichen Nadelholzbeständen der Spitzmaus- 
Anteil auf gut ein Viertel der in ihnen lebenden Kleinsäuger ($. a. : S. sp. = 10:1). In über 
mannshohen Dickungen vermindert sich der Sorex-Besatz (knapp 25 %) bei verdreifach- 
tem S. sp.-Prozentsatz (2:1). Auf den meist grasreichen Nadelholzkulturen ist schließlich 
die „Schmalform“ häufigste der nur 6 % erreichenden Spitzmäuse (Tab. 5). 
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Tabelle 4 


Zur Habitatwahl der Sorex-Arten im märkischen Tiefland 


Habitate Ä Gebüsche Wälder Grünland 


Sorex-Anteil in % (n) 18 (> 100) 37 (> 100) 


S.sp-Anteil in % 3,8 6,6 
$:48.7S:Sp. 3 ; 36 4,5:1 


Tabelle 5 


Von Sorex-Arten bevorzugte Vegetationstypen 


Vegetations- Feucht- Frisch- - Kiefern- Kiefern- Nadelholz- 
typ wiese wiese forsten dickungen kulturen 


Sorex-% (n) 38 (> 100) 36 (41) 27 (>100) 23 (54) 6 (17) 
S.sp.-% 3 10,8 2,3 7,8 4,5 


Sea. S:sp. : : 3 10:1 1921 0,321 


Regional verglichen ist Sorex im allgemeinen und die „Schmalform“ ım besonderen um 
Genthin (Jahresniederschlagsumme 537 mm, Temperaturmittel Januar ca. 0°C : Juli 
18,5°C) deutlich seltener als im Raum Eberswalde (mit 565 mm bzw. —0,8° :18,5°C). 
Der $. sp.-Anteil steigt in Kulturen von 3,5 % (im W) auf 7,7 % (im NO), ın Dickungen 
von 6,3 % auf 8,3 %. Vom Stangenholzalter ab fehlt die „Schmalform“ ım elbnahen 
Bereich, in Odernähe ist sie noch regelmäßig (8,7 %) und vereinzelt sogar im Baumholz 
nachgewiesen (Tab. 6). 

Tabelle 6 


Sorex-Vorkommen bei Genthin (a) und Eberswalde (b) in jungen (1) und ab mittelalten Nadel- 
holzbeständen (2) 


Gebiet/ Altersgruppe al a2 b1 b2 


Sorex-Anteil in % (n) 8 (30) 2033) 34 (41) 41 (69) 
S.sp.-Anteil in % 4,3 _ 11,7 6,0 


S.2.::SSp. 9:61 = 13:1 3,71 


Diskussion 


Die herausgestellten Feldmerkmale (Farbe, Form), kraniologische Meßwerte sowie Beson- 
derheiten der Bionomie und Ökologie ermöglichen es, die „Schmalform“ sicher zu 
erkennen. Sympatrisch und syntop mit S. a. lebend, ist sie weder Ökoform noch Sub- 
spezies von Sorex araneus, sondern eine verwandte, regional nicht bekannte Art. Unter 
diesen zeigt die in Westeuropa beheimatete Sorex coronatus Millet (Syn. S. gemellus Ott) 
mit letzten Vorkommen ın Rheinland und O-Hessen (It. HUTTERER ap. NIETHAMMER in 
litt.) zwar ähnliche Condylobasallängen (17-19, OLERT 1973), stellt jedoch nach Merk- 
malen der Apophyse (Hausser und JAMMOT 1974), der Färbung (schmale Schabracke, 
heller Bauch, von LEHMANN 1955; OLERT 1969, 1973; OTT und OLErTt 1970) und des 
Lebensraumes eher ein gegensätzlich orientiertes Pendant zur „Schmalform‘ dar. Bei 
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letzterer läßt die nach NO zunehmende Häufigkeit bei erweiterter Habitatamplitude 
(Tab. 6) sowie die gegenüber $. a. erhöhte Klimahärte (Besiedelung spätfrostgefährdeter 
Waldkulturen, verminderte Reduktion der Herbstgewichte) ein boreal-kontinentales Areal 
erwarten. 

In der nordosteuropäischen Taiga ist Sorex caecutiens Laxmann beheimatet. Grazile 
Form, schmaler Schädel und geringe Condylobasallänge (16-17,7 mm) weisen zwar auf die 
„Schmalform“, doch spricht die Mehrzahl der Meßwerte (KR 44-67 mm, HF 10-12 mm, 
O 4-6mm, CH 3,8 mm, G 3-7 8; SERAFINSKI 1955; STROGANOW 1957) gegen eine 
Verwandtschaft. Im gleichen Klimaraum lebt außerdem Sorex isodon Turov z. T. gemein- 
sam mit S. caecntiens und S$. a. Adult von gleicher Größe (KR 70-80 mm, G 8-16 g) wie 
S. sp. bestehen weitere Analogien (STROGANOW 1957; SKAREN 1964, 1979, 1982): fehlende 
Schabracke und dunkler Bauch (‚black shrew“); erhöhte Kopfrumpflänge und Gewichte 
subadulter Individuen (um ca. 10 % gegenüber S$. a.); verzögerter Beginn der Fortpflan- 
zungsperiode, erste selbständige Jungtiere 3 Wochen später als bei $. a.; vorzeitiges Ende 
der Reproduktionszeit, verminderte Vermehrungspotenz (bei annähernd gleicher Embryo- 
zahl); verkürzte Schwanzlänge der Adulten (infolge Bißverletzung während Paarungszeit); 
mesophiler Nadelwald als Vorzugshabitat. 

Die im ostelbischen Flachland neben der Waldspitzmaus unterschiedene „Schmalform“ 
ist offensichtlich Sorex isodon nächst verwandt. Neben den für eine Zuordnung sprechen- 
den Gemeinsamkeiten (Färbung, Körpergröße, Bionomie, Ökologie) gibt es gegenüber 
den im skandinavisch-sibirischen Hauptareal siedelnden Formen Unterschiede (Tab. 7), 
die für ein gewisses Maß an regionaler Eigenständigkeit sprechen. 


Tabelle 7 


Durchschnittswerte von Sorex isodon verschiedener Herkunft 
Nach STROGANOW 1957; SKAREN 1974 und eigenem Material 


Unterart (Herkunftsgebiet) 

isodon (O-Sibirien) 5 69 39 12,2 18,7 9,8 

ruthenus (W-Sibirien) ? 77.4 46,7 1357 19,0 1% 

ruthenus (M-Finnland) 8 7332 46,5 14,3 19,7 9,9 

marchicus (O-Elbien) 41 73,9 36,1 19:5 1725, 992 


| I(n= 22). -?’(n=8). | 


Diagnose 


Sorex isodon marchicus' ssp. nova unterscheidet sich gegenüber der westsibirisch-skandina- 
vischen Sorex isodon ruthenus Stroganow, 1936 durch kürzeren Schwanz (unter 40 mm), 
kleineren Hinterfuß (um 12,5 mm) und geringere Schädelmaße (Condylobasallänge unter 
18,5 mm, Schädelbreite unter 9,4 mm). 

Von der syntopen Sorex araneus L. hebt sich Sorex isodon marchicus durch schlanken 
Körper, fehlende Schabracke, dunklere Bauchfärbung (mittelgrau, oft bräunlich getönt, ? 
mit meist 4 schwarzgrauen Mammaepunkten), kleinere Ohren (um 6,5 mm), geringere 
Schädelmaße (Condylobasalläinge um 17,5 mm, Mandibellänge um 11,7 mm, Coronoid- 
höhe unter 4,8 mm) sowie bionomisch-ökologische Besonderheiten ab. 


! marchicus = märkisch, in der Mark Brandenburg heimisch. 
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Holotypus 


Adultes Männchen; Körper (bis zum Präparieren) in Alkohol 

Fundort: Eberswalde. Sammeldatum: 13. VI. 1981 

Aufbewahrungsort: Museum für Naturkunde, Berlin 

Katalog-Nr. 83485 

Mefßßwerte: Kopfrumpflänge 71 mm, Schwanz 35 mm, Hinterfuß 12 mm, Ohr 6 mm; 
Gewicht 118. 

Bis zum Vorliegen der zugehörigen Schädelmaße gelten ersatzweise jene des Paratypus 
Nr. 1313 aus dem gleichen Gebiet: 

Condylobasallänge 17,3 mm, Schädelbreite 9,2 mm 

Mandibellänge 11,55 mm, Coronoidhöhe 4,55 mm. 


Paratypen 


Aus dem gleichen Raum Eberswalde stammen die Meßdaten der Paratypen von Sorex 
ısodon marchicus (Tab. 8). 


Tabelle 8 


Meßwerte der Paratypen von Sorex isodon marchicus um Eberswalde 


Katalog- 
Nr. 


Geographische Verbreitung und Lebensraum 


Gesicherte Nachweise von Sorex isodon marchicus beschränken sich auf das binnenländi- 
sche Tiefland zwischen Elbe und Oder. Eindeutige Belege anderer Autoren sind mir bisher 
nicht bekannt. Bei einer von RıcHTEr (1953) publizierten Meßwerttabelle von Sorex 
araneus aus Mittelsachsen treffen bei einzelnen (von ca. 20) subadulten Individuen 
überdurchschnittliche Größe (KR 68-78 mm) mit geringer Schädellänge (CB 
17,3-17,6 mm) zusammen. Unter dem großen Schädelmaterial von $. a. aus dem Raum 
Berlin (n = 611) stellt SCHUBARTH (1958) 4 durch verminderte Condylobasallänge 
(17,3-17,7 mm) aus dem Rahmen fallende Werte gesondert heraus, deren Schädelbreite 
(8,8-9,2 mm) ebenfalls unter den Durchschnittsmaßen für die Waldspitzmaus liegen. In 
beiden Fällen ist ein Vorkommen der „Märkischen Schmalspitzmaus‘“ nicht auszu- 
schließen. 

Sorex ısodon marchicus siedelt bevorzugt in Nadelholzjungbeständen (Dickungen, 
Kulturen), Schatthang- und Feuchtwiesen und lebt hier syntop mit Sorex araneus, S. 
minutus, Talpa europaea neben Microtinae wie Clethrionomys glareolus, Microtus agrestis, 
M. arvalis, M. oeconomus. 
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Zusammenfassung 


An zeitgleich erhobenem Material aus verschiedenen Habitaten zweier Gebiete im ostelbischen 
Tiefland werden die Spezifika einer mit Sorex araneus L. syntop lebenden verwandten ‚„Schmalform“ 
(Sorex spec.) in Farbe, Form, Meßwerten, Bionomie und Ökologie aufgezeigt und bewertet (Tab. 
1-6). Ein Vergleich mit weiteren, regional nicht nachgewiesenen Arten ($. coronatus, S. caecutiens, S. 
isodon) belegt nahe Verwandtschaft (Färbung, Körpergröße, Reproduktionszyklus, Habitatwahl) zu 
Sorex isodon Turov, 1924. Von Sorex isodon ruthenus Stroganow, 1936 hebt sich die „Märkische 
Schmalspitzmaus“ Sorex isodon marchicus ssp. nova durch kürzeren Schwanz und Fuß sowie 
geringere Schädelmaße ab (Tab. 7-8). 
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Abstract 


Cytogenetical investigations demonstrate a diploid chromosome number of 2n = 68. All chromo- 
somes are acrocentric except the autosome pair no. 1 and the very small Y chromosome which both 
are sub- to metacentric. 

Approximately 32 % of the karyotype consists of constitutive heterochromatin which is localized 
in the pericentromeric regions of all acrocentric chromosomes and exhibits a very bright fluorescence 
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after counterstaining with distamycin A/DAPI. Specific stainings of the constitutive heterochromatin 
in the chromosomes of male meiotic cells reveal an exceptional pairing configuration of the X- and the 
Y chromosomes. Only a small euchromatic region near the centromere of the otherwise entirely 
heterochromatic Y chromosome pairs with a segment located near the centromere of the long arm of 
the acrocentric X chromosome. This leads to a trefoil-like structure. 


Introduction 


The harvest mouse Micromys minutus (Rodentia, Murinae) ıs smaller than most other 
murine species (average length: 6 cm). This unique species has a climbing way of life and 
builds spherical nests in bushes a short distance above ground for breeding their offsprings. 
Its habitat extends from eastern Kantabria and South England throughout Europe and Asia 
up to the Japanese islands, Assam and Burma (BöHMmE 1978). The genus Micromys is 
distinguished from the other members of the rodent subfamily Murinae not only by its 
behavorial biology, morphology, anatomy and cytology but also by its diploid chromo- 
some number of 2n = 68, found in the subspecies M. minutus soricinus (Middle Europe), 
M. minutus batavori (Western Sibiria) and M. minutus takasogenesis (Japan) (Kraı 1971). 
Only 4% of the Murinae species possess more than 60 chromosomes (average chromo- 
some number: 2n = 42) (MATTHEY 1973). 

In the present study, the mitotic and meiotic chromosomes of M. minutus were 
examined with various bandıng techniques and some cytogenetic peculiarities are pre- 
sented. 


Material and methods 


5 males and 5 females of Micromys minutus, caught in South Germany in the vicinity of Munich, were 
examined. 1 hour prior to sacrifice with diethyl-ether the anımals were intraperitoneally injected with 
0.4 ml of an 0.03 % Colcemid solution. Biopsies from lung and peritoneum were obtained and 
fibroblast cultures initiated in MEM enriched with 16 % fetal calf serum. After 3-4 weeks chromo- 
some preparations were performed according to standard methods (WoLr 1974). Mitotic chromo- 
somes were also obtained from bone marrow preparations according to the method of Evans et al. 
(1964). 

The preparations were stained with Giemsa (5-10 min ina4 % Giemsa solution) or counterstained 
with distamycin A/DAPI (SCHWEIZER et al. 1978) after pre-ıdentifying the chromosomes by Q- 
banding according to the method of Caspersson et al. (1970). C-banding was performed according to 
the technique of SUMNER (1972). Pre-identification of the chromosomes with quinacrine mustard was 
necessary because the acrocentric autosomes could not be identified with certainty in the Giemsa- 
stained, distamycin A/DAPI-counterstained and C-banded slides. 

Length measurements of the chromosomes and their corresponding C-bands were made on 
photographed metaphases. 


Results 


The Giemsa-stained karyotype of a male animal is shown in Fig. 1a. The karyotype of 
Micromys minutus consists of 68 chromosomes. All chromosomes are acrocentric except 
chromosome pair 1 and the nearly metacentric Y chromosome. The submetacentric 
autosome pair 1 distinguishes from the other chromosomes of the complement; it is nearly 
twice as long as the others. Except the X chromosome which is the longest acrocentric 
chromosome in the karyotype none of the acrocentric chromosomes can be identified with 
certainty. This fact makes it necessary to pre-identify the chromosomes by banding with 
quinacrine mustard. The length of pair 2 to 33 decreases only slightly. In two of the males a 
remarkable polymorphism was found in the short arms of chromosome pair 27. In one of 
the homologues the short arm was so reduced that the chromosome exhibited a telomeric 
morphology (Fig. 1). The Y chromosome is the smallest chromosome in the karyotype and 
its long arm stains distinctly darker than the short arm and the rest of the karyotype. 
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In Fig. 1b the C-banded chromosomes of M. minutus pre-ıdentified with quinacrine 
mustard are presented. Large blocks of constitutive heterochromatin in the centromeric 
regions and in the short arms of all the acrocentric chromosomes are obvious. The smallest 
amount of constitutive heterochromatin can be found in chromosome pair 1. The Y 
chromosome seems to be totally heterochromatic. However, in some high quality meta- 
phases a tiny euchromatic region localized in the proximity of the centromere was 


observed. 


. 

oe. © a (ep) 

4 u” 

TR 

eo. 8% a 

7 I 3 
m c 
0 A = 
Mo 
OD 


MEET EIN TEInIET 


N 


Y, 
25 


= 
ds 
E 
n_ 
/ 


ER 4 R _—ı 
Men > 

Z 0. P 

AR ERS 


di m 
+ 0 a 
> Ve. y ? HR} 
10) « a 
WALL, RE Y 
9? A 
di “ 
HE, m; A S 
...._ 
7? ” 
Wi, 34 
9) N, wi. 


- 


ey MV DV DE DE 80 HU 0a ne ig HU AR an 00 a Re "os 


io — 


E ru 


Bi 


Chromosomes of Micromys minutus 287 


The banding pattern of the chromosomes after counterstaining with distamycin A/ 
DAPI is demonstrated in Fig. 1c. The constitutive heterochromatıin in the short arms of all 
the acrocentric chromosomes exhibits a bright fluorescence. In the Y chromosome only the 
heterochromatin in the long arm fluoresces brightly. In the autosome pair no.1 the 
centromeric constitutive heterochromatin exhibits no distamycin A/DAPI positive 
fluorescence. 

Fig. 2 demonstrates diakineses of male meiosis, after C-banding (2a) and after counter- 
staining with distamycın A/DAPI (2c). The autosomal bivalents have a rod to ring-like 
structure, whereas in all investigated diakineses the XY-bivalent of M. minutus exhibits a 
peculiar trefoil-like structure. This unique structure is the result of the pairing of the 
pericentromeric region of the Y chromosome with the pericentromeric region of the X 
chromosome. The interpretation of the exact arrangement of the sex-bivalent was possible 
by C-banding and distamycin A/DAPI staining (2b, 2d). Two of the three heterochromatic 
blocks in the XY-bivalent are contributed by the two arms of the metacentric Y chromo- 
some, the third one by the short arm of the X chromosome. One of these heterochromatıic 
regions always orientates in the opposite direction of the euchromatıc long arm of the X 
chromosome. The distamycin A/DAPI-counterstaining reveals that the brightly fluoresc- 
ing arm of the Y chromosome is always found in close vicinity to the brightly fluorescing 
arm of the X chromosome, whereas the distamycin A/DAPI negative arm of the Y 
chromosome extrudes out of the formation of the XY-bivalent. These configurations were 
found in more than 300 diakineses examined. 

The length measurements performed on photographed C-banded metaphases revealed 
that 31 % of the total karyotype consists of constitutive heterochromatın. 


Discussion 


The diploid chromosome number of 2n = 68 found by Krar (1971) for M. minutus was 
confirmed in the present study (Fig. 1). The high chromosome number may indicate a 
special position of M. minutus within the subfamily Murinae (average chromosome 
number: 2n = 42; MATTHEY 1973). To our knowledge only in 4 African Murinae such 
high diploid chromosome numbers were found: Arvicanthis abyssinicus (2n = 64), Acomys 
subspinosus (2n = 64), Acomys russatus (2n = 66) and Lophuromys acquilus laticeps 
(2n = 70) (MATTHEY 1973). The bright distamycin A/DAPI fluorescence of the constitu- 
tive heterochromatin indicates that the repetitive DNA localızed in these heterochromatic 
regions is enriched in AT base pairs. There are only very few mammalian karyotypes that 
exhibit such a high amount of distamycin A/DAPI heterochromatin as M. minutus 
(SCHWEIZER 1983). This bright fluorescence that can be seen also in interphase nuclei 
predestinates this species for investigations on the arrangement of the centromeres in the 
interphase stage. 

Another peculiarıty of the M. minutus karyotype is the high amount of heterochroma- 
tin ın the karyotype (31.8 %), found by length measurements on photographed meta- 
phases. Thus the analysis of eight mammalıan species belonging to eight different genera 
(Hsu and ArrıGHI 1971) revealed that approximately 20 % of the genome in all eight 
species consists of constitutive heterochromatin. This high content of heterochromatın ın 
the genome of M. minutus resembles the situation in a few species of the North American 


Fig. 1. Karyotypes of a male animal of Micromys minutus with the diploid chromosome number of 

2n = 68. In a Giemsa-stained chromosomes are presented. Note the heteromorphism in autosome pair 

no 27. The C-banded karyotype (b) shows large blocks of constitutive heterochromatin in the 

pericentromeric regions and the short arms of all the acrocentric chromosomes. The Y chromosome 

seems to be totally heterochromatic, whereas the autosome pair no 1 exhibits only a small C-banded 
segment 
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Fig. 2. Diakinetic stages (a, c) and selected sex- 
bivalents (b, d) of amale Micromys minutus stained 
with the C-banding technique (a, b) and by dista- 
mycın A/DAPI-counterstaining (c, d). The arrows 
in a and c point to the XY-bivalents. Note the 
trefoil-like pairing arrangement of the XY-bivalent 
(b, d). It can be clearly seen that the brightly 
fluorescing short arm of the Y chromosome pairs 
in close vicinity to the brightly fluorescing arm of 
the X chromosome; the distamycin A/DAPI nega- 
tive arm of the Y chromosome ıs localized opposite 
to the euchromatic long arm of the X-chromo- 
some. Note that in the spermatid nucleus all the 
brightly fluorescing heterochromatic regions are 
fused to a single chromocenter 


genus Peromyscus (Rodentia, Cricetinae), 
where e.g. in P. eremicusthe DNA amount is 
increased by 36 % compared to most mam- 
malian species. Large amounts of hetero- 
chromatin in the short arms of all chromo- 
somes of this species are responsible for the 
excess of DNA, whereas the euchromatic 
long arms are unaltered (PATHAak et al. 1973; 
DeaAven et al. 1977). 

The most striking fact in the present cy- 
togenetic studies on M. minutus ıs the pecul- 
iar pairing of the XY-bivalent. In all investi- 
gated mammalıan species belonging to all 
main orders the X and Y always show end- 
to-end-pairing and never a lateral arrange- 
ment (WHITE 1973). The current view on 
meiotic behavivour of mammalıan sex 
chromosomes is that the end-to-end arrange- 
ment is the result of a partial synapsıs fol- 
lowed by a single crossover with subsequent 
terminalization (for review see SOLARI 1974; 
BURGOYNE 1982). A genetically homologous 
region existing in both chromosomes is sup- 
posed to mediate the pairing. The cytogenetic 
analysıs of the XY-bivalent of M. minutus 
leads to the conclusion that ın this species the 
genetic homologous segments in the X- and 
the Y chromosome are not localized termi- 
nally. On the contrary, the trefoil-like struc- 
ture of the XY-bivalent reveals that the tiny 
euchromatic region close to the centromere 
in the Y chromosome pairs with an eu- 
chromatic segment adjacent to the hetero- 
chromatın in the long arm of the X chromo- 
some. In this pairing process the constant orientation of the two sex chromosomes within 
the bivalent is determined by their homologous DNA sequences. 
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Zusammenfassung 


Untersuchungen der mitotischen und meiotischen Chromosomen von Micromys minutus 
(Rodentia, Murinae) 


Zytogenetische Untersuchungen der Zwergmaus Micromys minutus (Rodentia, Murinae) ergaben eine 
diploıde Chromosomenzahl von 2n = 68. Mit Ausnahme des submetazentrischen Autosomenpaars 
No. 1 und des sehr kleinen metazentrischen Y-Chromosoms sind alle anderen Chromosomen 
akrozentrisch. Das gesamte konstitutive Heterochromatin, welches hauptsächlich ın den perizentro- 
merischen Regionen und in den kurzen Armen der Chromosomen lokalısiert ist, zeichnet sich durch 
eine sehr helle Fluoreszenz nach Distamycin A/DAPI Doppelfärbung aus. Derart hell fluoreszieren- 
des Heterochromatın, das ın diesem Ausmaße nur bei sehr wenigen Säugern gefunden wird, kann als 
Marker für die Lage der Zentromere ın den Interphasenkernen herangezogen werden. Längenmessun- 
gen an photographierten, C-gebänderten Chromosomen ergaben einen außergewöhnlich hohen 
Anteil an konstitutivem Heterochromatıin. 

Die spezifische Färbung des konstitutiven Heterochromatins in den Chromosomen der männlı- 
chen Meiose zeigt eine außergewöhnliche Paarungskonfiguration zwischen X- und Y-Chromosom. 
Eine sehr kleine zentromernahe, euchromatische Region im sonst völlig heterochromatischen Y- 
Chromosom paart mit einem zentromernahen Segment im langen Arm des akrozentrischen X- 
Chromosoms. Hierdurch entsteht eine Kleeblatt-ähnliche Anordnung. Diese Paarungsanordnung 
steht im Gegensatz zu der Meiose von anderen Säugetieren, in der die X- und Y-Chromosomen eine 
terminale Paarung miteinander eingehen. 
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Abstract 


Presented the first observations on captive intergeneric behavior between the coastal tucuxi, Sotalia 
fluviatılis guianensis, and the Atlantic bottlenosed dolphin, Tursiops truncatus. The behavioral 
interactions between members of these two delphinid genera fall into three basic categories: 1. passive 
social interactions, 2. active sexual interactions, and 3. active aggressive interactions. The extent to 
which one or more of these categories is expressed appears to be determined by the ratio of 
individuals, and perhaps sexes, present in either species. In general, the Sotalia demonstrate more 
aggressive ınteractions with the 7ursiops when their socıal unit is maintained. Individual Sotalia males 
placed ın contact with several Tursiops tend to be passive and dependent upon the larger dolphins in 
their behavioral displays. Courtship displays and attempts at copulation between a male Sotalia and a 
female Tursiops were observed. 


Introduction 


The arguments for increased efforts to study the biology of dolphins in their natural 
environments are currently pervasıve and well-founded. At the same time, however, many 
of the most fundamental behaviors, easıly observed ın captivity, are either difficult or 
logistically impossible to study in the wild. In addition, monetary and geographic 
limitations (especially those imposed by aquatic habitats) realistically preclude observa- 
tional studies on a number of species in their normal environments. For the present, at 
least, the opportunities afforded by captive environments for increasing our knowledge of 
cetacean biology need to be better explored. 

The tucuxi, Sotalia fluviatilis, ıs a small, South American delphinid which inhabits both 
the Amazon River system and Orinoco estuary, as well as marine waters from the north 
eastern coast of South America to as far south as Santos, Brazil. The taxonomy of Sotalıa at 
present is ın a state of flux, and the exact disposition of the number of species or subspecies 
within the genus cannot be determined until more information ıs available. There appear to 
be several populations of Sotalia fluviatılis, varyıng widely in several physical attrıbutes as 
well as in their utilization of marıne and freshwater habitats (WATson 1980). For the time 
being, it is assumed that only one species exists, with separate geographical populations 
being designated as subspecies (van BREE 1983; WATSON 1980). 

The existence of this small dolphin in captivity has been rare to date. Observations on its 
behavior have been limited to a male at the Niagara Falls Aquarıum (SPOTTE 1967) and a 
female and her calf at Marineland of Florida (CarpweLı and CarpweL 1970). In each 
case, the specimens observed were from the Amazon River and therefore probably Sotalia 
fluviatilis fluviatilis (Gervaıs 1853). One of the studies (SPOTTE 1967) described the 
intergeneric behavior of the riverine Sotalia and two Amazon River dolphins, /nıa 
geoffrensis, a platanistid species that co-exists with Sotalia fl. flnviatilis throughout much of 
the Amazon River system. Unconfirmed reports persist from earlier field observations 
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(LAyne 1958; HERALD 1967) that the riverine Sotalia is sometimes aggressive and will 
attack /nia in their natural habitat; however, there has been no direct verification of this 
behavior. 


Material and methods 


In 1977, a number of Sotalia fluviatilis guianensis (Van BENEDEN 1864), collected in the coastal waters 
of Columbia, were transported to various sites in Europe (BÖSSENECKER 1978). Three of these 
individuals in Antwerp, Belgium, the general captive behavior of which has been described in an 
earlier paper (TERRY 1983), are subjects in the current study. 

The facilities at the dolphinarium in the Antwerp Zoo presently contain, in addition to the three 
mature Sotalia (two males and one female), six Atlantic bottlenosed dolphins, Tursiops truncatus 
(Montagu, 1821). Four of the Tursiops, collected from the Gulf of Mexico, have been in captivity for 
three years. Of these, two are adult females and two are immature males; both females have been 
pregnant at least once, and one is the mother of a juvenile male. The remaining two Tursiops are 
mature females, both of whom have been at Antwerp for over ten years. These two females were 
immature when captured and have not been pregnant during their stay in captivity. 

The Sotalia and Tursiops are normally separated from one another during show performances, 
trainıng, and free activity by placement in separate tanks or by net gates. The larger performing tank at 
Antwerp provides both the space necessary for the two species to periodically intermingle and a 
convenient observational setting due to a series of underwater glass windows running the length of one 
side. Observations of intergeneric behavior between these two dolphin species were recorded during 
contact periods varyıng from thirty to ninety minutes. 


Results 
Past interactions 


Within a few months of their arrıval in 1977 at Antwerp, the three tucuxi were gradually 
introduced to the larger Tursiops living within the same facilities. Periods of contact and the 
number of Tursiops were gradually increased from daily thirty minute sessions to, 
eventually, the entire night together. During initial contact sessions, the Sotalia at first 
remained calm, but maintained their close social unit and would avoid the larger dolphins’ 
approach by swimming away. As the two species slowly adjusted to one another, however, 
intergeneric behavioral displays increased in frequency (DE BLock 1979). 

An alternating pattern of rough play behavior and calm swimming ın intergeneric socıal 
groupings, occurring at varying intervals, developed during the times the two species spent 
together. Rough play behavior typically included the “baiting’” of individual Tursiops on 
the part of the smaller dolphins with short charges and quick escapes. Body posturing and 
intense vocalizations often accompanied these episodes of aggressive play interactions 
between the two species. The Tursiops would frequently respond to the “baıting” by 
initiating chases with the tucuxi, featuring impressive leaps and rapid turns by the smaller 
dolphins (DE Brock 1979). 

The Sotalia remained with the Turisops during certain periods of the day and every night 
for eighteen months after their initial adjustment. Apparently, some close social and 
affectional bonds were established during this period, especially between the female tucuxi 
and a large Tursiops male. Whenever behavioral interchanges became too aggressive or 
irritating, tail slaps on the water surface by the bottlenosed dolphins usually sufficed to 
terminate the displays. During their peak mating season in 1980, however, one of the male 
Sotalia was badly injured by a male Tursiops after repeated aggressive taunts toward the 
larger dolphin (DE Brock 1979). Since that time, the two species have been separated and 
intergeneric contacts are allowed only on a very limited basıs. 

There is one time period (varying from sixty to nınety minutes) during their present 
daily routine when the Sotalia and Tursiops are physically separated by a net gate but are 
still able to interact. In fact, large segments of this daily time period are spent in vigorous 
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body posturing (short charges toward the gate and Jjaw-biting motions) and profuse vocal 
exchanges between the two species. Individual bottlenosed dolphins come and go during’ 
this activity, but they never seem to reach the agitated state evidenced in the smaller tucuxi. 


Present observations 


Beginning in November of 1982, cautious attempts to re-integrate the two dolphin species 
on a limited and carefully supervised basis were initiated. Various interspecific ratios were 
tried for periods that fluctuated from forty-five minutes to ninety minutes. Intergeneric 
behavioral displays varıed from case to case during these sessions and will be discussed in 
their individual contexts. 


Case 1: One Sotalia (male) and four to six Tursiops (male and female) 


On two occasions, individual male Sotalia were introduced separately to a varying number 
of Tursiops. In one instance four females were present, and in another all six bottlenosed 
dolphins were involved (including two males). The pattern of intergeneric behavior on 
these occasions, involving different male tucuxi, was remarkably similar. The small male, 
first isolated in the main pool, inıtially appeared nervous - a normal reaction when 
individual Sotalia are separated from the group. With the introduction of the Tursiops, 
typical signs of agitation were displayed by the smaller dolphin, including rapıd swimming 
in tight circles and porpoising leaps out of the water. 

In each case the individual Sotalia calmed down after about ten minutes and chose a 
larger female to accompany. When a second female or male Tursiops nipped at the smaller 
dolphin, the protector female would give several jaw-clap warnings, aggressively chase the 
other Tursiops away, and then rejoin the small male. On each occasion, the protector 
female eventually initiated a series of physical contacts with the smaller dolphin, using her 
rostrum to gently push the Sotalia up-and-down and roll his body ın circles. Other 
bottlenosed females joined in this behavior, until all of the larger dolphins (including the 
males in one instance) were nudging, pushing and rolling the smaller male, and, occasıon- 
ally, cradling him between their flippers. From the beginning, the male Sotalia remained 
passive; at the peak of the interactions he was motionless, allowing all manipulation. He 
made no attempt to swim away or offer resistance, showed no apparent signs of anxiety, 
and kept his eyes closed throughout much of the display. During one of these periods of 
manipulation, the little male was pushed to the bottom of the pool by three of the larger 
females and held there for fifteen to twenty seconds. Again, he remained passive until 
released. After a period of mostly one-sided manipulation lasting from ten to fifteen 
minutes, the tucuxi continued swimming closely (often flipper-to-flipper) with his original 
Tursiops protector until the session was terminated. 

Observations at a later date, involving a similar intergeneric ratio (a single male Sotalia 
and three female Tursiops) showed sımilar interactions; however, one behavioral variation 
was notable. On this occasion, a large, female bottlenosed dolphin initiated contact at the 
onset with an intriguing display. Her first approaches to the male were forceful and sexual 
in appearance. Positioning herself beside the male, she maneuvered the edge of the Sotalia’s 
fluke into her genital slıt. This action was repeated several times, and eventually the two 
other female Tursiops adopted similar displays toward the smaller dolphin. The male 
remained passive ın each instance, allowing the females to position themselves. 

Although this behavior seemed visually to be a sexual contact, the aggressiveness of the 
displays and the assertion shown by the Tursiopstoward the Sotalia was more indicative of 
dominance behavior. Following these initial displays, the more gentle rolling and pushing 
manipulations (described earlier) commenced. As in previous cases, the tucuxi male 
remained basically passive. The female bottlenosed dolphin which participated least 
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directly in the ınitial sexual/dominance displays was later chosen by the Sotalia as a 
protector. 


Case 2: Three Sotalia (two males and one female) and sıx Tursiops (two males and fonr 
females) 


At the beginning of this intergeneric association, the three Sotalia first maintained their 
social group identity with no apparent sıgns of nervousness. After approximately fifteen 
minutes of little interaction, both male Sotalia began aggressive play behavior with 
individual Tursiops. After several close passes, the smaller dolphins made short sprints 
toward a selected bottlenosed dolphin, breaking away at the least instant short of actual 
contact. Eventually, these short sprints ended with the male tucusi striking the Tursiops ın 
mid-body, turning just before contact and thumping the larger dolphins with their backs. 
These strikes usually initiated a short chase, with the Sotalia evading the Tursiops through 
quickness, speed, sharp turns and occasıonal leaps out of the water. As the aggressive play 
escalated, the attacks on individual bottlenosed dolphins became more coordinated and 
intense on the part of the Sotalia, with the two males “stalking” individual Tursiops before 
charging. The female Sotalıa participated in some of the aggressive displays but never to the 
extent of the males. The Tursiops inıtially seemed to interact positively ın this behavior and 
sometimes encouraged or even ınitiated ıt. As the aggressiveness of the play increased, 
however, their agitation became apparent. When the ınterchanges became too vigorous, the 
session was terminated by the staff. 


Case 3: Two Sotalia (male) and three Tursiops (female) 


On one occasion, after a single male Sotalia was fırst allowed time alone with three female 
Tursiops (described at the end of Case 1), he was joined by the second male in the main 
pool. The behavioral atmosphere existing prior to the second male’s entrance was suddenly 
and vividly altered. The two tucuxi quickly formed their normal, close social alliance. The 
bottlenosed dolphins did not then attempt contact or overt interaction with either Sotalia. 
An uneasy coexistence was maintained for ten minutes, with the two species swimming 
throughout the pool while maintaining distance from one another. 

The mood of the dolphins seemed to grow more tense, and aggression between the two 
species escalated through stages. First, the two males “faced-off” with a large female 
Tursiops at one end of the pool. Positioned head-on at the surface of the water with the two 
Sotalia sıde-by-side, a constant distance of two meters was maintained between the two 
species for some minutes. As the larger dolphin slowly edged forward, the two tucuxi 
gradually backed up, vocalızing vociferously. The encounter was finally broken by the 
intervention of the other two Tursiops. 

Next, one male Sotala ınitiated a series of aggressive behavioral displays. Beginning 
with open jaw and rapid biting displays, coupled with sharp flıpper movements, his 
behavior escalated to sudden charges toward selected Tursiops. The second male soon took 
up sımilar displays and overt actions, increasingly in concert with the first male. The three 
bottlenosed dolphins responded by bunching and began swimming nervously in a large 
circular pattern around the edge of the pool. 

Finally, the two small males began boldly pursuing the larger dolphins, not as much in 
chase as ın a stalking pattern, maintaining a tighter, inner circle around the pool (Fig. 1). As 
they followed the movements of the Tursiops, the two Sotalia periodically chose individual 
bottlenosed dolphins, seemingly at random, for sharp, coordinated attacks (quick charges 
and subsequent body slams). They would then re-form their original, inside cırcular 
position and stalking pattern. As the Sotalia’s aggressive pattern intensified, the curator 
terminated the contact session by separating the two different delphinids. 
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Fig. 1. A male Sotalia (foreground, top right) “stalks” a female Tursiops during aggressive interactions. 
(Photographs 1-3 by the author) 


Case 4: Three Sotalia and one Tursiops (female) 


During March and April of 1983, all three tucuxi were allowed, on numerous occasions, to 
swim with a single Tursiops for one hour sessions. The bottlenosed dolphin was an older 
female with an especially tolerant and gentle nature. During past interactions, she was 
frequently chosen by individual Sotalia as a protector. The intergeneric behavior observed 
during these sessions can be separated into several broad categories. Behavioral episodes 
within any one of these categories were displayed separately and did not overlap ın time. 
Passive social interactions were characterized by calm periods of swimming, often as a 
single intergeneric social group but without any direct physical contacts or overt com- 
municative displays (such as body posturing, stroking, aggressive warnings). A characteris- 
tic swimming pattern in a counter-clockwise circle was usually established with the larger 
Tursiops taking a lead position, often with eyes closed. The three Sotalia established 
positions beside the posterior portion of the larger dolphin’s body, the female close behind 
the left flipper, one male just to her side and the other male slightly posterior and above the 
other two. This formation would sometimes hold for ten to fifteen minutes, portions of 
which were spent in synchronous breathing. The female Sotalia would frequently leave and 
rejoin this pattern, but the males typically remained with the larger female dolphin, 
sometimes in close flipper-to-flipper, or flipper-to-dorsal fin proximity (Fig. 2). This 
loose, intergeneric social unit occupied the majority of the two species’ time together. 
Active sexual and affectional interactions between the two species involved both 
heterosexual and homosexual displays. Sexual behavior coincided with the normal captive 
mating season of both species. Homosexual behavioral interactions between the two 
females would commonly include stroking (using the fluke to stimulate the flipper in an 
up-and-down motion), body rubbing (along the sides and back to belly) and insertion of a 
fluke edge into the genital slit. Most of these actions were initiated by the female Sotalia; 
once initiated, however, they often occurred reciprocally. Other forms of stimulation 
included the use of the rostrum (on the part of the Tursiops) to push the genital area of the 
smaller female, and pushing at the base of the peduncle of the Tursiops by the Sotalia. At 
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Fıg. 2. Two male Sotalia (foreground) and a female Tursiops (background) in a common intergeneric 
swimming formation 


one point, the female tucuxi used a typical male courtship display for solıcitation by 
swimming in the belly-up position in front of, and below, the larger dolphin. 

Almost all heterosexual displays between the two species were initiated by the same 
male Sotalia. The courtship behavior in these instances were confined to limited body 
rubbing and prolonged swimming by the male in the belly-up position underneath, and to 
the rear, of the larger female (Fig. 3). Frequent erections were observed. Although the 
bottlenosed dolphin was not fully receptive and did not cooperate with the advances of the 
small male, she gave no warning or threat displays and did not actively attempt to swim 
away. Much of her behavioral response seemed ambivalent. No successful intromissions 
were observed between the two species, but on at least two occassions attempts at 
copulation and body rubbing resulted in ejaculations outside of the female’s body. 
Intergeneric heterosexual displays between the Tursiops and male Sotalia were observed to 
occur both before and after intraspecific courtship and copulatory behavior between 
Sotalia. The second male Sotalia was never observed to engage in overt sexual behavior 
with the larger female dolphin. Indeed, he would normally swim complacently, and ın 
close contact, wıth the Tursiops while the two other tucuxi engaged in sexual behavior. 

Active aggressive interactions were characterized by vigorous physical contact, includ- 
ing body slams, and subsequent chases between the female Tursiops and Sotalia. Similar 
interchanges have been noted earlier between the small tucuxi and other bottlenosed 
dolphins. The body slams, normally initiated by the male Sotalia, took two forms. If the 
short, quick charge was made from an intersecting angle, contact occurred with the Sotalia 
turning his body at the last moment and slamming the larger Tursiops with the middle of 
his back. If the charge, however, was made head-on, the Sotalia would lower his head just 
before impact and strike the body of the Tursiops with the melon portion of the head and 
not the potentially more dangerous rostrum. The larger dolphin usually seemed aware of 
the imminent charge, presumedly alerted by either visual or auditory cues, and would turn 
her side or back to the small dolphins. Frequently, the strikes became coordinated between 
the two males (occasionally joined by the female Sotalia), and gradually increased in 
frequency and intensity until the impacts were easily audible to an observer as loud 
“thumps”. | 
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At the peak of activity and excitement, chases sometimes included a series of aerial 
displays ın the form of porpoising by the Tursiops, frequently joined by one or both male 
Sotalia. Although the strikes by the small dolphins did not appear to cause real pain, they 
seemed to irritate the Tursiops as their intensity escalated. The larger female appeared 
capable of breaking off the attacks with a quick chase, by the use of an open mouth gesture, 
or by jaw-claps. On all occasions observed, the aggressive interactions between the 
dolphins ceased on their own accord, often ending with the two species once again 
swimming quietly together in a loose social group. 


Fig. 3. A male Sotalia (bottom) attempts to copulate with a larger, female Tursiops. A second male 
Sotalia ıs at the upper left 


Discussion and conclusions 


Dolphins display characteristics and behavioral interactions of special interest to biologists 
and taxonomists. Most anımal species tend to diverge genetically outward from individual 
social groups or breeding populations. This outward expansion eventually manifests itself 
in varlatıon and, ultimately, speciation. Cetaceans, however, also demonstrate a tendency 
toward inward genetic convergence, particularly evidenced in the behavioral domains. 
Although as a group they display tremendous variety in form and choice of habitat, when 
placed together artificially they often show remarkable behavioral affınities ın displays of 
social interactions, epimeletic (care-giving) and sexual behavior. If a prımary function of 
zoological taxonomy is to demonstrate the relative closeness of anımals to each other, 
captıve observations of behavioral interactions between members of disparate genera 
should be carefully considered. Intergeneric behavior ın dolphins ıs not limited to captıve 
environments and poses fundamental questions concerning the true distinctions between 
cetacean taxa. 

Sexual displays and copulatory behavior between different dolphin species are not 
uncommon in captivity. SPOTTE (1967) and CaLpweELL and CALDWELL (1970) reported 
aggressive intergeneric sexual behavior between captive Sotalia fluviatılis fluviatilis and 
Inia geoffrensis (in both cases, /nia was the aggressor, and the Sotalia were immature 
males). PRYoR (1973) reported a successful intergeneric mating between a female rough- 
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toothed dolphin (Steno bredanensis) and a male Tursiops truncatus, producing a healthy 
hybrid. In addition, LEATHERWOOD and REEvEs (1983) report hybrids from matings 
between captıve bottlenosed dolphins and Risso’s dolphins, as well as false killer whales 
and a short-finned pilot whale. The evidence of successful intergeneric sexual activity does 
not appear to be limited to captive situations. F. C. FRAsER (1940) described a group of 
wild, young dolphins stranded on an Irish beach as possible hybrids, demonstrating 
attrıbutes of both bottlenosed dolphins and Risso’s dolphins (Grampus griseus). Significant 
to the present study, van BREE (1975) has presented evidence that Tursiops truncatus and 
the coastal tucuxi, Sotalıa fl. guianensis, overlap in habiıtat distribution at least in some areas 
of the Southern Caribbean (individuals of both species have stranded on the island of 
Trinidad). 

Two points are of specific interest in the present study. First, only one of the male 
Sotalia attempted to copulate with a female Turszops. The other small male, ın fact, would 
swiım passıvely and in physical contact with the larger bottlenosed female while the other 
two Sotalia engaged in mating behavior. Second, behavioral reactions of female Tursiops to 
a solitary male Sotalıa, and vice versa, show remarkable simialrities to maternal behavior. 
Very sımilar interactions (body rolling and pushing with a passive acceptance on the part of 
the smaller dolphin) were observed by the author between a female killer whale and her calf 
at Marineland of the Pacific in the summer of 1982. This behavior stimulates interesting 
speculations on the role of body proportion and size in the initiation of redundant maternal 
behavior on the part of the larger females, and its reciprocation by the smaller dolphin ın 
the form of regressive juvenile behavior. 

The pattern of intergeneric behavior between the two delphinid species ıs distinctly 
different when the Sotalia are separated and not allowed their normal social unit. 
Aggressive interactions between the species, in particular, occur only when two or more of 
the tucuxi are present and seems to be independent of the number of Tursiops. On the other 
hand, a passive acceptance of physical contacts initiated by the larger bottlenosed dolphins 
was evident when individual Sotalia were separated from the other two. Passive socıal 
interactions (such as swimming in unison) occur regardless of the combinations of Sotalia 
and 7ursiops in the same tank. The aggressive interactions observed in the present study 
corresponded closely to sımilar exchanges noted by DE Brock (1979) shortly after the 
Sotalia arrıved in Antwerp. 

The present study offers evidence for aggressive behavior on the part of Sotalia directed 
toward another dolphin species. This behavior is especially striking in the escalatıng nature 
of the displays and the extent to which the Sotalia (particularly the males) coordinate their 
attacks. Whether similar behavior is shared by the rıverine Sotalia fl. fluviatilis, or indeed 
whether it occurs in the same manner in their natural environment, is unknown. Of special 
interest here, may be the role that this behavior serves in social and communitive functions, 
perhaps as a territorial display. A spacial factor may determine if, and to what extend, 
aggressive behavior occurs. GAsKIn (1982) lists a number of factors that may lead to 
distorted captive behavior and suggests that the lack of necessary spatial resources can lead 
to frustrated pseudo-reproductive or aggressive behavior. Another report (CALDWELL and 
CALDWELL 1972) implicates the establishment of microterritories by cetaceans in captivity 
that may best approximate natural ecological preferences. 

In the cases observed, ıt was often difficult to separate play behavior from true 
aggressive actions that serve to communicate warning signals. Certainly, these two forms 
of interactions appeared to overlap at some point, and in several cases seemed to evolve 
from one into the other. When only the male Sotalia were present (Case 3), the intreactions 
appeared to be purely aggressive in nature. The gap separating the initial stimulus and later 
motivation is not easily bridged at present and may ıinvolve signals or cues not yet available 
to the observer. Further, in all of these observed interactions, there remained a large degree 
of individual behavioral expression that at times superceded generic limitations. 
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Many species of odontocete cetaceans demonstrate flexible, adaptıve capabilities to 
captive environments, and the significance of behavioral interactions under such conditions 
needs to be critically evaluated. At the same time, however, the positive benefits of captıve 
observations have been recognized, most recently by DEFRANn and Pryor (1980), and 
unfortunately such observations have not been well reported to date. The fact remains that 
even with the limitations imposed by artıfıcıal associations, captıve studies allow rare 
opportunities to view intergeneric behavior, difficult to observe in the wild, of cetacean 
species. At such times, it may be possible to gain new insights into mechanisms responsible 
for dolphin social organization and communicative behavior and a better understanding of 
taxonomic relationships. In light of the small amount of information available on Sotalıa, 
the present study may provide a basıs for future comparisons between the marine and 
freshwater subspecies of this small dolphin. Specifically, more observational emphasis may 
now be placed on behavioral adaptations to different environments, the role of com- 
municative behavior in cetacean interspecific contacts, and the role of aggressive displays ın 
cetacean social organization. 
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Zusammenfassung 


Intergenerisches Verhalten zwischen Sotalia fluviatilis guianensis und Tursiops truncatus 
in Gefangenschaft 


Beschrieben werden erste Beobachtungen über Verhaltensweisen zwischen den Genera Sotalia 
fluviatilis guianensis und Tursiops truncatus in Gefangenschaft. Das intergenerische Verhalten zwi- 
schen Mitgliedern dieser beiden Delphinarten läßt sich ın drei Grundkategorien zusammenfassen: 
1. passive soziale Kontakte, 2. aktive sexuelle Kontakte, 3. aktive aggressive Kontakte. Wie weit diese 
Kategorien zum Ausdruck kommen, scheint bestimmt zu sein vom zahlenmäßigen Verhältnis der 
Einzeltiere und vielleicht durch ihr Geschlecht. Im allgemeinen zeigt Sotalia mehr Aggressivität 
gegenüber Tursiops, wenn ıhre soziale Einheit erhalten bleibt. Einzelne männliche Sotalia neigen zur 
Passivität, wenn sie mit mehreren 7ursiops zusammenkommen, und ihre Verhaltensäußerungen 
hängen von den größeren Delphinen ab. Das Verhalten bei der Werbung und Begattung zwischen 
eınem männlichen Sotalia und einem weiblichen Tursiops wurde beobachtet. 


References 


BÖSSENECKER, P. J. (1978): The capture and care of Sotalia gnianensis. Aquatic Mammals 6, 13-17. 

CALDWELL, D. K.; Carpweı, M. C. (1970): Echolocation-type signals by two dolphins, Genus 
Sotalia. Quart. J. Florida Acad. Sci. 33, 124-131. 

CALDWELL, M. C.; CALDWELL, D. K. (1972): Behavior of marine mammals. In: Mammals of the Sea: 
Biology and Medicine. Ed. by S. H. Rıpaway. New York: Charles Thomas. 

Brock, P. DE (1979): Personal papers. 

BREE, P. J. H. van (1975): Preliminary list of the cetaceans of the Southern Caribbean. Studies on the 
Fauna of Curacao and Other Carıbbean Islands 48, 79-87. 

BREE, P. J. H. van (1983): Personal communication. 
DErFRAnN, R. H.; Pryor, K. (1980): The behavior and training of cetaceans in captıvity. In: Cetacean 
Behavior: Mechanisms and Functions. Ed. by L. M. Herman. New York: Wiley and Sons. 
FRASER, F. C. (1940): Three anomalous dolphins from Blacksod Bay, Ireland. Proc. roy. Irish Acad. 
45B, 413-455. 

Gaskın, D. E. (1982): The Ecology of Whales and Dolphins. London: Heinemann. 

HERALD, E. $. (1967): Bouto and Tookashee-Amazon dolphins. Pacific Discovery 20, 2-9. 

Layne, J. N. (1958): Observations on freshwater dolphins in the upper Amazon. J. Mammalogy 39, 
1-22. 


Intergeneric behavior between Sotalia and Tursiops in captivity 299 


LEATHERWOOD, $.; REEvES, R. R. (1983): The Sierra Club Handbook of Whales and Dolphins. San 
Francisco: Sierra Club Books. 

Pryor, K. (1973): Behavior and learning in porpoises and whales. Naturwissenschaften 60, 412-420. 

SPOTTE, S. (1967): Intergeneric behavior between captive Amazon river dolphins /nia and Sotalia. 
Underwater Naturalist 4, 9-13. 

TERRY, R. P. (1983): Observations on the captive behaviour of Sotalia fluviatılis guianensis. Aquatic 
Mammals 10, 95-105. 

Watson, L. (1980): Sea Guide to Whales of the World. London: Hutchinson. 


Author’s address: R. PauL TERRY, Information Theory Group, Delft University of Technology, 
Mekelweg 4, NL-2600 GA Delft, The Netherlands 


Age determination in the European otter Lutra lutra lutra 


By THRINE MOEN HEGGBERGET 


Directorate for Wildlife and Freshwater Fish, Game research division, Norway 


Receipt of Ms. 26. 3. 1984 
Abstract 


Aged carcasses of free living specimens of European otters Lutra lutra lutrafrom Norway by different 
methods. The numbers of dark-staining, incremental cementum lines observed in histological sections 
of teeth, the degree of cranıal development, and the stage of development of the permanent dentition 
were compared. Based on the above information and the previously reported developmental stages of 
captive European, North American (Zutra canadensis) and African (Aonyx sp.) otters of approxi- 
mately known age, the conclusion is that the number of dark-staining incremental cementum lines are 
likely to yıeld the approximate age in years. One source of variation ın the relationship between an 
anımal’s age and the number of cementum lines in its teeth is the correlation of line formation with 
season of year, combined with the lack of a specific season of birth, at least over part of the natural 
distributional range of the European otter. Cranial development however, may be used to yield amore 
accurate estimate of age for otters up to 2 years-old. Dentitional changes are likely to have been 
completed before an age of 6 months and may thus yield additional information about the age of very 
young cubs. 


Introduction 


Reliable age determination techniques are essential for many aspects of biological studies. 
In the European otter Zutra I. Iutra the possibilities for ageing specimens from their 
external characteristics are very limited, because of their rapid growth. Studies of captıve 
otters show that one year-old anımals are difficult to distinguish from older ones on size 
grounds. The fur difference between young and adult otters is slight and the fur has already 
attained its adult appearance at an age of 112-2 years (REUTHER, pers. comm.). When 
carcasses are available for study a different range of morphological traits can be considered. 
BrEE et al. (1966) devised a skull index and a baculum index for separating adult male 
European otters from subadults. STUBBE (1969) classified his otter carcasses as “first year of 
life’, “second year of life” and “older than two years” on a basıs of skull characters, the 
ischiopubic junction and, for males, the os baculum. This assessment was made intuitively, 
on the basıs of knowledge of other mustelid species (STUBBE, pers. comm.). 
Development of the method of using the dark-staining incrementral lines visible in 
histological sections of teeth and bone for age determination has greatly improved the 
possibilities of making relatively reliable and accurate estimates of age, at all stages of the 
life-cycle, for many mammalian species. For several species of animals living in the Arctic 
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and Temperate regions, examination of specimens of known age has shown that one line is 
formed each year, starting at a species specific age which depends on the age at which the 
permanent teeth erupt. This method and its application to a great number of species has 
been described and reviewed by KrEvEzar’ and KLEINENBERG (1967) and by GRUE and 
JEnsEn (1979). 

Unfortunately, the European otter does not belong to the species for which anımals of 
known age have been available for testing the above age determination method. GrUE and 
JENSEN (1979) however, found that dark-staining lines were formed in the cementum of 
otters from Denmark during a single restricted period per year, indicating that in this 
species, too, a single cementum line is formed per year. For the closely-related North 
American rıver otter, L. canadensis, STEPHENSON (1977) states: “The number of annuli in 
the known-aged otters showed complete agreement with age; however, some annulı were 
faint and additional discontinuous lines were observed.” The river otter has a fıxed 
breeding season in the wıld (HamırLTon and EADIE 1964; HarrRıs 1968), whereas the 
European otter may breed at any time of the year, at least over part of its natural 
distributional range (STEPHENS 1957; JENSEN 1964; Harrıs 1968; STUBBE 1969; JOHNSEN 
and MYRBERGET 1980). This affects the accuracy of any attempts to age European otters 
from supposedly seasonal incremental lines in the cementum. 

So far no studies exist which have managed to establish the true age classes over the 
whole age spectre of a wild population of European otter. Elucidation of the properties of 
indices which may provide a key to the true age of any age class represents a first step ın 
this direction and has formed the aim of the work reported in the present paper. 


Material and methods 


Carcasses of the European otter Zutra I. lutra obtained from Norway north of 61° N, sent to the 
Directorate for Wildlife and Freshwater Fish, Game Research Division, during the period 1968-1981 
have been studied ın the present investigation. Some of these otters had died accıdentally and the 
whole anımal was available. In most cases, however, skinned carcasses were bought from otter 
hunters. Whenever possible, each anımal was aged by two different methods; 

1. according to Stugge’s (1969) skull criteria, 

2. by making counts of the cementum lines. 

The stage of tooth development was also noted for those anımals whose permanent dentition was still 
incomplete. Teeth were considered as being fully developed when the neck of the tooth had reached 
the edge of the alveole. 

Skulls were cleaned by boiling. Histological sections, usually of the upper canines, were generally 
made according to the method described by REIMERs and NorDgY (1968). The teeth sections were 
initially 30 microns thick, but later on this was reduced to 16 microns. For some specimens sections 
were also made from other teeth than the canines. The dental formula was assumed to be 


3141 


——— = 36 (Harrıs 1968). 
3.13 2 


Results 
Development of permanent teeth 


A total of 10 otter cubs, whose permanent teeth were still developing, were available for an 
investigation of the sequence in which the teeth of this species develop. The process of 
dentitional change was fairly advanced in all cases. Incisors and P' were fully grown. Thus 
the sequence of development of these particular teeth could not be established. The 
following consistent pattern of permanent tooth development was finally obtained: 

The incisors and first premolars develope first. Development of the molars is completed 
next, then that of the premolars P?, P*, and the canines, although the sequence within this 
group varies. The upper canines are a little delayed compared to the lower ones. The last 
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permanent teeth to be developed are the third premolars of both jaws, replacing carnassial- 
like decidous premolars which are retained until after the permanent carnassials have 
become functional. 

Sections of upper canines were made from 3 cubs whose canines were not quite fully 
developed, and from 4 cubs whose skull development was very similar to that of the 
former, except that all their teeth were fully developed. In the sections from the cubs with 
still developing canınes no cementum was present and only an extremely thin dentine, 
about 0.1 mm thick near the apex. In those from the cubs with fully-developed teeth a thin 
layer of light-staining cementum was present. Thus deposition of cementum does not 
commence until about the time when the dentition change is complete. 


Configuration of the incremental cementum lines in older animals 


The cementum layer deposited before the formation of the first incremental line was 
always relatively broad near the apıcal end of the root. In anımals with more than one 
incremental line, this cementum layer was much broader than the light-staining layers 
between the lines (Fig. 1a). In all the otters investigated the cementum deposit was 
concentrated to the apical part of the root and quickly tapered off to a very thin layer 
towards the cementum/enamel interface (Fig. 1b). The maximum number of primary lines 
observed was nine. Lines which were judged to be secondary were sometimes seen, but 
resorption lines were uncommon. Usually, different teeth from the same anımal showed 
the same number of lines, but the clarıty of the lines differed. 


Fig. 1. Longitudinal sections from roots of permanent teeth from European otters Lutra lutra lutra. 

a (left): Cementum and part of the dentine in an upper canine showing 5 dark-staining incremental 

cementum lines (at point of arrows). The first layer of light-staining cementum is much broader than 

the consecutive layers. — b (right): The root of a third upper incisor with 2 dark-staining incremental 
lines (at point of arrows). The cementum is concentrated to the apical part of the tooth 
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Line configuration seemed to be quite similar to that of the river otter L. canadensis 
(STEPHENSON 1977). The darkstaining lines often lay close together, were occasionally 
wavy, fusing, diverging and becoming diffuse in some tooth sections. 


Time of formation of incremental lines 


In the European otter the process of deposition of dark-staining incremental lines can only 
be identified if the technical quality of tooth section is optimal. Also, the morphological 
distinctness of lines must attaın a certain standard which was not the case for all the 
samples. Altogether, the section from 45 anımals, whose date of death was known, reached 
the desired standard. The dates were distributed over all the months of the year, varying 
from 1 to 8 anımals per month. Lines in process of deposition were found in all months 
from February to July, inclu- 
% 100 sive, excepting June (Fig. 2). 


80 Comparison of age classifica- 
tion based on incremental 
line number and on skull 

60 criteria 


TUBBE’S (1969) age criteria 
comprise “anımals in their 


2 first year of life”, “anımals in 
their second year of life”, 

20 “anımals more than two years 
old”. In the present study the 

categories “approximately 

0 one year old” and “approxi- 


mately two years old’ were 
added, to take account of 
those skulls which possessed 
intermediate characteristics 
and which might equally well 


7 les he he ag a Fell zuge 
Month J-;.F, M,A.M: 13° Ji:A S TOosaN:-D 
n 3: 58. 17 461.54.2.27 05 222 


Fig. 2. Proportion of otters Lutra lutra lutra from Norway in 
which dark-staining cementum incremental lines were in the Ä BEL 
process of deposition. Otters with very thin cementum were not have been included in either 

included (cf. GruUE and JEnsEn 1979) of two consecutive age 


groups. 
The numbers of anımals in each age category based on skull criteria and on incremental 
line counts are shown in Table 1. For this purpose anımals with more than 2 incremental 
lines were combined to form a single category, which also includes those anımals for which 
the exact number of lines was difficult to determine, providing there were definitely more 
than 2 present. Assuming that grouping by STUBBE’s criteria assıgns the right age to every 
anımal, and that one dark-staining incremental line ıs deposited every year, starting when 
the anımals are between Y2 and 1%2 years old as suggested by GrUE and JENSEN (1979), 
then the postulated age relationships of the different skull and cementum line categories 
should be as follows: Animals “in their first year of life” (< 1 ın Table 1) and anımals 
“approximately one year old” (= 1) may have 0 or 1 incremental line. Anımals “in their 
second year of life (1—2) may have 0, 1 or 2 incremental lines. Anımals “‘approximately 2 
years old” (= 2) may have 1 or 2 incremental lines. Anımals “more than two years old” 
(> 2) may have 1, 2 or > 2 lines. 
In only one case was a deviation found from the expected pattern: viz. an anımal with 2 
incremental lines was classified as “approximately one year old” on its skull criteria. This 
was a pregnant female. The age classification was based on the fact that the nasal sutures 
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Table 1 


The age distributions (numbers of animals in the different age groups) given by the two different 
estimations 


Estimated age in years! Number of dark-staining incremental cementum lines seen in tooth sections 
0 1 2 


=] year 
1-2 years 
=2 years 
> 2 years - 


<] year 19 
1 
4 


! based on Stubbe’s (1969) skull criteria. 


were very clearly visible, as they should be in the category “first year of life”, whereas the 
remaining skull characteristics were typical of those of the age category “second year of 


life’. 


Discussion 
Age in relation to developmental stage of permanent teeth 


It is important to find a means of ageing of juvenile European otters individually on 
morphological grounds since the possibility of assiıgning an approximate age based on the 
sampling date is ruled out for a species which has no particular season of birth. If the age at 
which the dentitional change takes place can be determined, and if the sequence of tooth 
replacement ıs known, then jaws, and even jaw fragments in which deciduous or still- 
developing permanent teeth are present, may allow a relatively accurate estimate of the age 
of the anımal to be made. 

Only scant information is ascertainable from previous reports about the different stages 
of tooth development in relation to age. The few observations made also derive from otter 
cubs which were born in the wild and then kept in captivity from a very early age, judging 
by their stage of development compared to that of cubs born in captivity. From these 
reports (Cocks 1881, 1877 ın Harrıs 1968; STEPHENS 1957; NEAL 1962 ın HARRIS 1968) 
the age at which the permanent teeth start to emerge is estimated to be about 2 months. For 
three cubs of an African species of otter, Aonyx sp., reared in captivity after they were 
about 2 weeks-old, the permanent dentition started to appear in the ninth or tenth week, 
and all the decidous teeth had been shed by the end of the eighteenth week. 

In the Mustelidae the permanent teeth generally develope early ın life. In Sweden, the 
permanent dentition of young badgers, Meles meles, born that year, was usually complete 
in the middle of July (Auntunn 1976). Judging by the usual season of birth of badgers 
they must then have been approximately 4 months old. 

It seems reasonable to assume that the permanent teeth of the European otter become 
fully grown (as defined in this paper) at some time during the first 6 months of life. In the 
present investigation the otter cubs which had reached an advanced stage of dentitional 
change were probably between 3 and 6 months old. Most likely they were all approxi- 
mately the same age when killed, perhaps in their fourth month of life. 


Age in relation to the numbers of incremental cementum lines 
and to cranial development 


Because, in the European otter, the dark-staining cementum layers are situated close 
together and are wavy, it is particularly important that the tooth sections made are thin to 
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prevent line overlap. Probably sections less than 16 micron in thickness would be 
preferrable (see GRUE and JENSEN 1979). For the same reason, it is most important to’ 
choose sections made along the centre-line of the tooth where the sectioning plane ıs at 
right-angles to the dark staining layers. 

The observed season of formation of the cementum lines in the Norwegian otters, 
largely corresponds with that recorded for Danish otters (GRUE and JENSEN 1979), starting 
in February. As pointed out by KrEvEzar’ and KLEINENBERG (1969) the first stage of 
deposition of dark-staining or of light-staining cementum is not easily observed. Probably 
the observed period ıs somewhat delayed in relation to the true period of line formation. 

The age at which the first layer of cementum is laid down is likely to vary with the 
season at which a particular cub ıs born, since line formation seems to be a seasonal 
phenomenon whereas births are not. GRUE and JENSEN (1979) have suggested that this age 
varıes from Y2 to 1Y2 years-old. In accordance with the findings for the North American 
rıver otter (STEPHENSON 1977) the broad inner layer of light-staining cementum is 
probably due to a more rapid rate of deposition rather than to a long time elapsing before 
the first dark-staining layer ıs laıd down. The first line can at least be expected to have 
developed after the permanent teeth are fully grown and before the cub ıs 2 years-old. 

The differences ın the age estimates given by the skull criteria and the cementum line 
counts can, with a single exception (1 %), be explained by the expected age difference at the 
time when the first dark-staining incremental line ıs formed. Thus, the results obtained by 
these two methods are not contradictory. However, fairly wide limits exist within which 
individual variation may occur. | 

The age estimates based on skull development derives in the present paper from a 
combination of several skull criteria. This procedure has the advantage over age estimates 
based on single skull traits that combination of several traits tends to reduce the varıance of 
the estimates. 

Even if the age criteria used have not yet been tested on European otters of known age, 
there are fairly strong indications that they can provide useful information about the ages 
of otters. The seasonal formation of the cementum lines in the teeth of both Danish and 
Norwegian otters indicates that, for the European otter, one dark-staining line is usually 
formed annually. Thus ıt seems reasonable to assume that the following approximate 
relationship exists between the number of cementum lines and age: 


Number of Age interval Median of age 
incremental lines in years interval in years 
n (nam 2132) n 2 v2 


Some difficulties in interpretation may arise due to the irregularity of the line pattern ın 
the teeth of individual otters. Even so, the number of primary lines can usually be 
determined in most cases. For some studies that include young otters, line counts may be 
too indiscriminate to be used as the sole estimate of age. Both the dental and the cranial 
development may then need to be used to achieve more accurate estimates of the ages of 
young otters. It is an advantage that both these morphological characteristics undergo 
rapid changes during the early period of life. The relationship between the skull criteria and 
age is less influenced by the season of birth of the individual otter than can be expected to 
be the case for the incremental cementum lines. However, the accuracy of this ageing 
technique can only be known when the teeth and skulls of a sufficient number of otters of 
known age have been studied. 
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Zusammenfassung 


Altersbestimmung bei europäischen Fischottern, Lutra lutra lutra 


Kadaver von wildlebenden europäischen Fischottern aus Norwegen wurden nach verschiedenen 
Methoden in ıhrem Alter bestimmt. Die Anzahl der Wachstumslinien im Zahnzement, die in 
histologischen Zahnschnitten dunkel gefärbt wurden, das Entwicklungsstadium des Schädels und der 
Entwicklungsgrad der permanenten Zähne wurden verglichen. 

Auf der Grundlage in dieser Weise gewonnener Information und auf der Basis von früheren 
Berichten über die Entwicklungsstadien von zahmen europäischen Fischottern, von nordamerikani- 
schen Fischottern (Zutra canadensis) und von afrıkanıschen Kapottern (Aoryx sp.) mit annähernd 
bekanntem Alter, wird festgestellt, daß die Anzahl der Wachstumslinien im Zahnzement vermutlich 
der Anzahl der Lebensjahre entspricht. 

Die jahreszeitabhängige Ausbildung von Wachstumslinien, und die Tatsache, daß Geburten - 
zumindest in Teilen des Verbreitungsgebietes des europäischen Fischotters - zu allen Jahreszeiten 
vorkommen können, verursachen vermutlich Variationen im Verhältnis zwischen Alter und Anzahl 
der Wachstumslinien. Die Bestimmung der Schädelentwicklung kann aber für Fischotter bis zum 
Alter von 2 Jahren eine genauere Altersabschätzung liefern. Der Zahnwechsel ist vermutlich schon 
nach 6 Monaten beendet und kann deshalb bei sehr kleinen Jungen zusätzlich Information über das 
Alter liefern. 


References 


AHNLUND, H. (1976): Age determination in european badger, Meles meles L. Z. Säugetierkunde 41, 
119125. 

BREE, P. J. H. van; JEnsEn, B.; Krein, L. J. K. (1966): Skull dimensions and the length/weight 
relation of the baculum as age indications in the common otter Lutra lutra. Dan. Rev. Game Biol. 
4, 97-104. 

Cocks, A. H. (1877): On the breeding of the otter. Zoologist 3, 100-101. 

Cocks, A. H. (1881): Note on the breeding of the otter. Proc. Zool. Soc. Lond. 17, 249-250. 

GRUE, H.; JENsEn, B. (1979): Review of the formation of incremental lines in tooth cementum of 
terrestrial mammals. Dan. Rev. Game Biol. 11. 

HamıLTonN, W. J.; EADIE, W. R. (1964): Reproduction in the otter, Zutra canadensis. J. Mammalogy 
45, 242-252. 

HaARrRıs, C. J. (1968). Otters. A study of the recent Lutrinae. London: Weidenfeld an Nicolson. 

JENSEN, A. (1964): Odderen ı Danmark. Danske Vildtunders. 11. 

JOHNSsEN, $.; MYRBERGET, $. (1980): Oteren. In: Norges Dyr. Ed. by R. FrısLıp and A. SEMB- 
JoHansson. Oslo: J. W. Cappelens forlag A/S. pp. 182-193. 

KıEvEzar’, G. A.; KLEINENBERG, $. E. (1967): Age determination of mammals from annual layers in 
teeth and bone. (In Russian). Translation by Israel Program for Scientific Translations, Jerusalem, 
1969. 

NEaAL, E. G. (1962): Anımals of Britain. No. 8. Otters. London: Sunday Times. 

REIMERS, E.; NORDBY, ©. (1968): Relationship between age and tooth cementum layers in Norwegian 
reindeer. J. Wildi. Manage. 32, 957-961. 

STEPHENS, M..N. (1957): The otter report. London: UFAW. 

STEPHENSON, A. B. (1977): Age determination und morphological variation of Ontario otters. Can. ]. 
Zool. 55, 1577-1583. ; 

STUBBE, M. (1969): Zur Biologie und zum Schutz des Fischotters Zutra lutra (L.). Arch. Naturschutz 
u. Landschaftsforsch. 9, 315-324. 


Author’s address: THRINE MOEN HEGGBERGET, Directorate for Wildlife and Freshwater Fish, Game 
research division, Elgesetergt. 10, N-7000 Trondheim, Norway 


Zur Fortpflanzungsbiologie des Blauduckers 
(Cephalophus monticola) 


Von J. BÖHNER, KATRIN VOLGER und H. HENDRICHS 


Aus der Fakultät für Biologie, Lehrstuhl für Verhaltensphysiologie, der Universität Bielefeld 


Eingang des Ms. 13. 3. 1984 
Abstract 


Breeding dates of Blue Duikers (Cephalophns monticola) 


Analysed are the dates of 38 births ın a breeding group of Blue Duiker, Cephalophus (Philantomba) 
monticola (Thunberg, 1789) at the Research Zoo of Bielefeld University. The anımals were observed 
daily and ın 16 cases the gestation period, i. e. the time between the last copulation and birth, was 
determined exactly. The mean length was 207 + 6 days, with a range of 196 to 216 days. Births were 
evenly distributed over the year. Rearing and development of the young are described briefly. Data 
published concerning the gestation period of the Blue Duiker are compiled, showing considerable 
variation. Courtship behaviour directed to pregnant ?? is discussed as possible reason for faulty 
determinations. Relations in mammals between body size, phylogenetical age and the period of 
gestation are described and discussed with respect to the position of the Blue Duiker in the genus 
Cephalophus, and of the latter group in the Bovidae. 


Einleitung 


Die Waldducker der Gattung Cephalophus, hasen- bis rehgroße Kleinantilopen, leben ın 14 
Arten in verschiedenen afrıkanischen Waldformen. Innerhalb der Familie der Hornträger 
gelten sıe als eine in vielen Merkmalen sehr ursprünglich gebliebene Gruppe (THENIUS und 
Horer 1960; vgl. Geist 1974; Kınapon 1982), für welche die Kleinheit, das Fehlen 
ausgeprägter Hornformen und ein geringer Geschlechtsdimorphismus kennzeichnend 
sind. Über ihre Biologie liegen nur spärliche Angaben vor, und von wenigen Ausnahmen 
(vor allem Dusost 1979) abgesehen, fehlen Daten aus dem Freiland. Mit einem Gewicht 
von 4 bis 7 kg und einer Schulterhöhe von 30 bis 40 cm stellt der Blauducker (C. monticola) 
die kleinste Art dar. Seine Stellung innerhalb der Gattung ist nicht endgültig geklärt, mit 
der Zwillingsform C. maxwelli wurde er in einer eigenen Untergattung (Philantomba) von 
den anderen Waldduckern abgetrennt; die Beziehung zu dieser Zwillingsart, mit der er 
zuweilen als zu einer Art gehörend angesehen wird, ist unsicher (HALTENORTH 1963; 
HALTENORTH und DirLer 1977; Rarıs 1973). Dusost (1979, 1980) charakterisiert den 
Blauducker als tagaktıven, früchtefressenden Waldbewohner und vermutet, daß d und ? 
dauerhaft als Paar zusammenleben und ein Revier verteidigen. Gehegebeobachtungen, die 
hauptsächlich fortpflanzungsbiologische und ethologische Gesichtspunkte betreffen, lie- 
gen vor von v. KETELHODT (1973, 1977) für C. monticola und von AESCHLIMANN (1963), 
Raus (1975) und WHITTLE und WHITTLE (1977) für C. maxwell:. 

Die Literaturangaben bezüglich der Tragzeit gehen weit auseinander. JEANNIN (1936) 
vermutet für C. monticola und maxwelli eine Trächtigkeitsdauer von ca. vier Monaten, und 
diese Angabe wird von mehreren Autoren, die Maxwellducker gehalten und beobachtet 
haben, übernommen (AEscHLIMANN 1963; Ras 1973). Auch v. KETELHODT (1977), der 
beim Blauducker fortpflanzungsbiologische Daten über einen Zeitraum von mehreren 
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Jahren aufgenommen hat und einen durchschnittlichen Geburtenabstand von 265 Tagen 
angibt, nennt 120 Tage und beruft sich hierbei auf ZALouMIs und Cross (1974, zitiert nach 
v. KETELHODT 1977). Demgegenüber steht als deutlich längerer Zeitraum eine Angabe von 
HEINROTH (1908), der eine im Zoo beobachtete Tragzeit von 205 Tagen nennt. Eine 
Trächtigkeitsdauer von 167 Tagen beim Blauducker wird von BrAanD (1963) erwähnt. 
Diese deutlichen Unterschiede sind sicherlich nicht mit einer der Art möglichen Schwan- 
kungsbreite zu erklären. In der vorliegenden Arbeit sollen fortpflanzungsbiologische 
Beobachtungen an gehegegehaltenen C. monticola mitgeteilt und ın Hinblick auf die Frage 
nach der Tragzeitdauer diskutiert werden. Die Beobachtungen zur Sozialstruktur sollen in 
einer getrennten Arbeit zusammengestellt werden. 


Material und Methode 


Am Lehrstuhl für Verhaltensphysiologie der Universität Bielefeld werden seit mehreren Jahren 
Blauducker (Abb. 1) im Rahmen vergleichender Untersuchungen zur Sozialstruktur verschiedener 
Säugetierformen gehalten und gezüchtet. Die Tiere befinden sich in mit Gras und Sträuchern 


Abb. 1. Cephalophus monticola; links d, rechts ? 


bewachsenen Freigehegen von 200 bis 2500 m?. Sie haben Zugang zu im Winter geheizten Stallboxen 
und auch in der kalten Jahreszeit besteht ständig die Möglichkeit, das Freigehege aufzusuchen. Als 
Futter wird verschiedenes Obst, Trockenfutter (Haferflocken, Mais), Heu und frisches Laub gegeben. 

Die Tiere stammen ab von 1,2 Wildfängen, die 1973 von einem privaten Tierhalter aus Kamerun 
importiert worden waren. Die Größe und Geschlechterzusammensetzung der verschiedenen Gruppen 
schwankt von 1,1 oder 0,2 bis zu 2,6. Gelegentlich wurden Tiere für einen gewissen Zeitraum einzeln 
gehalten. Täglich wurden Beobachtungen und Kontrollen durchgeführt und sofort schriftlich festge- 
halten. Zweimal konnte eine Geburt verfolgt und mitprotokolliert werden. Die Gesamtzahl der 
beobachteten erwachsenen Tiere beträgt vier dd und zehn ??, 1974 bis 1981 wurden 38 Tiere 
geboren, ein Teil war nicht lebensfähig. 
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Ergebnisse 
Paarung 


War ein erwachsenes d in der Gruppe, wurden $® in den auf die Geburt folgenden Tagen 
wieder gedeckt. Das Treiben des d war am ersten Tag nach der Geburt (die Jungtiere 
wurden meist nachts oder frühmorgens gesetzt) noch nicht sehr ausgeprägt, erreichte in der 
Regel am zweiten bis vierten Tag den Höhepunkt und konnte sich fünf bis sechs Tage 
hinziehen. Eine ausführliche Beschreibung des Paarungsverhaltens ist in Vorbereitung, im 
folgenden sollen nur kurz die wichtigsten Verhaltenselemente gekennzeichnet werden. Das 
d& treibt das ?, indem es immer wieder dicht aufschließend hinter diesem läuft, dabei 
häufig mit der Schnauze die Genitalregion des ? berührt und eine Folge von nasal 
klingenden Lauten ausstößt. In der intensiven Phase des Treibens zeigt das d in unregel- 
mäßigen Abständen den Laufschlag, wenn auch in nicht so ausgeprägter und ritualisierter 
Form wie viele höher entwickelte Gruppen der Hornträger (vgl. WALTHER 1974). Anzei- 
chen für die bevorstehende Kopulation sind beim & das Nachhintenstellen der Ohren und 
das Abspreizen des Schwanzes. Bei der Paarung springt das d nur kurz auf das 9 auf, die 
Ejakulation ist von einem kurzen, heftigen Vorwärtssprung begleitet. Es werden keine 
Friktionsbewegungen ausgeführt. Paarungsbereite 2? bleiben stehen, noch nicht oder 
nicht mehr paarungsbereite ?? können das treibende & durch seitliches Wegdrehen der 
Hinterhand oder durch Niederducken abwehren. Hierdurch wird eine Kopulation unmög- 
lich gemacht. 

In einigen Fällen wurden 2% etwa drei bis vier Wochen nach der Geburt nochmals 
intensiv getrieben und gedeckt, wahrscheinlich stellt dieser Zeitraum den Abstand dar, in 
dem nicht gedeckte 22 östrisch werden. Gelegentlich wurde auch Treiben von trächtigen 
29 beobachtet, jedoch waren diese Treibephasen deutlich weniger intensiv ausgeprägt und 
zogen sich über einen kürzeren Zeitraum hin. So fehlten auch Kopulationen, während sich 
diese in den Tagen nach der Geburt mehrmals in kurzen Abständen wiederholen können. 


Tragzeit 


Bei tragenden 2? wird nach drei bis vier Monaten eın größerer Leibesumfang deutlich 
sichtbar, der kontinuierlich im Laufe der nächsten Wochen zunimmt. Etwa drei bıs vier 
Wochen vor der Geburt verlagert sich der Fötus nach unten und offensichtlich auch nach 
hinten, hierdurch erscheint das ? wieder schlanker. Das Euter beginnt 14 Tage vor der 
Geburt anzuschwellen und erscheint dann rosafarbig, am Tage vor der Geburt wird das 
Euter prall. Aus unseren Beobachtungen ergibt sich eine Tragzeit von 207 # 6 Tagen. 
Abb. 2 zeigt die Häufigkeitsverteilung der 16 registrierten Tragzeiten (Zeitraum von letzter 
Kopulation bis zur Geburt). 
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Abb. 2. Häufigkeitsverteilung von 16 er- 
faßten Tragzeiten (x = 207 + 6 Tage; 
196-200 201-205 206-210 211-215 216-220 Schwankungsbreite: 196-216 Tage) 


Dauer der Tragzeit (Tage) 


Zur Fortpflanzungsbiologie des Blauduckers (Cephalophus monticola) 309 


Geburt 


Bei allen 38 registrierten Geburten wurde jedesmal nur ein Jungtier gesetzt. Die Verteilung 
dieser Geburten über das Jahr zeigt Abb. 3. Aus dem Zustand der Jungtiere, wenn sie bei 
den täglichen Kontrollen erstmals gesehen wurden, läßt sich schließen, daß die Geburten 
hauptsächlich nachts oder in den frühen Morgenstunden stattfinden. 
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Abb. 3. Jahreszeitliche Verteilung der Geburten 
(1974-1981; 38 Geburten von 7 verschiedenen 
29) )FMAMJJASOND 


Zwei Geburten, die tagsüber stattfanden, konnten beobachtet und mitprotokolliert 
werden. Anzeichen einer kurz bevorstehenden Geburt waren eine angedeutete Hockstel- 
lung und der bogenförmig aufgestellte Schwanz. Die Bewegungsaktivität (Umhergehen, 
Schnuppern und Markieren) lief etwa eine Stunde vor der Geburt nach, die ? 2 hielten sich 
dann nur noch an einer Stelle auf. 

In einem Fall wurde ca. 45 Minuten vorher die Fruchtblase erstmals leicht herausge- 
preßt; gleichzeitig nahm Anallecken deutlich zu, häufig mit anschließendem Gähnen. Im 
Abstand von etwa 15 Minuten traten leichte Preßwehen auf, denen jeweils kurze Wieder- 
kauphasen (vier bis fünf Ballen) folgten. In den letzten zehn Minuten vor der Geburt 
wechselten Intentionsbewegungen zum Hinlegen ab mit Anal- und Körperlecken. Eine 
Minute vor der Geburt legte sich das ? endgültig auf die Seite. Nach sieben Preßbewegun- 
gen mit gestreckten Hinterläufen wurde das Jungtier in 2 bis 3 Sekunden mit dem 
Vorderkörper voran vollständig ausgetrieben. Das 2 leckte sich kurz, stand auf, fraß die 
Embryonalhüllen und begann ungefähr zwei Minuten nach der Geburt das Jungtier zu 
lecken, das inzwischen die Augen geöffnet und erste Kopfschüttel- und Leckbewegungen 
ausgeführt hatte. 


Aufzucht und Entwicklung der Jungtiere 


Die Jungtiere verbringen den Großteil der ersten 14 Lebenstage abliegend an ein und 
demselben Platz, meist in einer Ecke. Mehrmals am Tag und wahrscheinlich auch während 
der Nacht - durchgehende Beobachtungen über 24 Stunden fehlen - sucht die Mutter das 
Jungtier auf und veranlaßt es durch einen kurzen schnarrenden Laut, der sich etwa mit 
„brrrt‘“ umschreiben läßt, aufzustehen und zu trinken. Hierbei steht das Jungtier typi- 
scherweise antiparallel zum 2 und stößt beim Trinken mit der Schnauze in kurzen 
Abständen gegen das Euter. Das ? nimmt dem Jungtier während des Säugens Kot und 
Harn ab und kaut häufig wieder. Nach wenigen Tagen schon können erste Versuche der 
Aufnahme fester Nahrung beobachtet werden. Mit etwa vier bıs sechs Wochen beginnt die 
regelmäßige Aufnahme fester Nahrung, gleichzeitig nımmt die für das Saugen aufgebrachte 
Zeit ab, jedoch können Saugversuche noch mit sechs Monaten auftreten. Die Jungtiere 
erreichen die Größe erwachsener Tiere mit etwa 1V2 Jahren. Ein d deckte erstmals 
erfolgreich mit 9 Monaten. 2? wurden erstmals erfolgreich gedeckt mit 6, 14 und 
17 Monaten. 
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Diskussion 


Vergleichbare Beobachtungen für andere Duckerarten wurden mitgeteilt von AESCHLI- 
MANN (1963; C. maxwelh), WHITTLE und WHITTLE (1977; C. maxwelh), DITTRICH 
(1972 a; C. rufilatus und dorsalis), SCHWEERS (1979; C. zebra) und in einer Übersicht für 
Antilopen von DiITTricH (1970). Unsere Beobachtungen bezüglich Trächtigkeitsverlauf, 
Geburt und Jugendentwicklung stehen ın Einklang mit diesen Beschreibungen. Daher 
behandelt die folgende Diskussion neben einigen Bemerkungen zur Fortpflanzungsperio- 
dık vor allem die Tragzeitdauer. 


Fortpflanzungsperiodik 


Obwohl im Juni und September keine Geburten registriert wurden, deutet die Häufig- 
keitsverteilung (Abb. 3) darauf hin, daß zu allen Jahreszeiten Jungtiere erwartet werden 
können. Das gleiche wird angeführt für Blauducker in Südafrika von BRAnD (1963) und 
von v. KETELHODT (1973), der allerdings eine Häufung der Geburten in den Monaten 
September bis November vermutet. FARST et al. (1980) berichten aufgrund von Beobach- 
tungen im Zoologischen Garten von Brownsville, USA, allgemein für Waldducker, daß 
Jungtiere zu allen Jahreszeiten geboren wurden. AESCHLIMANN (1963) gibt für den 
Maxwellducker an, daß sich in Westafrika die Setzzeit auf die beiden Trockenzeiten, d.h. 
Januar, Februar, März und August, September konzentriert. 


Tragzeitdauer 
Ermittlung der Tragzeit 


Die Literaturangaben bezüglich der Tragzeiten sowohl für Blauducker als auch für 
Maxwellducker schwanken zwischen 120 und 205 Tagen. Die öfter erwähnte Unauffällig- 
keit des Paarungsverhaltens von Duckern (AESCHLIMANN 1963; DITTRICH 1972a; FARST 
etal. 1980) und die damit verbundene Schwierigkeit der Erfassung des Beginns der 
Tragzeit, ıst beim Blauducker möglicherweise nicht so ausgeprägt oder vielleicht auch 
abhängig von der Beobachtungssituation. Wir konnten jedenfalls in den meisten Fällen 
intensives Treibeverhalten zu allen Tageszeiten und über mehrere Tage hinweg beobach- 
ten. Unserer Meinung nach ergibt sich die Hauptschwierigkeit bei der Bestimmung der 
Tragzeitdauer aus zwei Gründen: 
a. nicht jede Kopulation ist erfolgreich, 
b. es kann Paarungsverhalten — Treiben, seltener Aufreit- und Kopulationsversuche — 
gegenüber trächtigen 2? auftreten. 
Der Regelfall wurde vorstehend beschrieben: ?? werden post partum gedeckt und in den 
meisten Fällen bis zur Geburt nicht mehr getrieben. Die Tragzeitdauer ist dann sicher zu 
bestimmen. Nach unseren Beobachtungen dauert die Tragzeit 196-216 Tage (vgl. Abb. 2), 
eın Zeitraum, ın den auch die Angabe von HEINROTH (1908) fallen würde (205 Tage). 
In Ausnahmefällen haben wir jedoch auch Treiben von eindeutig trächtigen 2? 
festgestellt, wenn auch auf deutlich niedrigerer Intensitätsstufe. Es wäre möglich, daß bei 
den 2? latent weiterlaufende Zyklen besonders unter Gefangenschaftsbedingungen 
beim d Treibeverhalten auslösen können. Dieses gelegentlich auftretende Treiben kann 
fälschlicherweise gleichgesetzt werden mit „Paarung‘‘, vor allem, wenn man nicht eindeu- 
tig weiß, ob das ? tragend ist oder nicht. Hieraus wäre möglicherweise die Ermittlung 
eıner Tragzeit von ca. 120 Tagen zu erklären (JEANNIN 1936; AESCHLIMANN 1963; v. 
KETELHODT 1977). Gelegentlich traten Elemente des Paarungsverhaltens auch ın spieleri- 
schem Kontext auf, besonders bei den Laufspielen, die durch schnelles ‚„Durchstarten“ 
und Prellsprünge gekennzeichnet sind. Ein & kann in einer derartigen Aktivitätsphase kurz 
auf ein ? aufreiten, ohne daß diese Verhaltensweise in einem Zusammenhang mit weiteren 
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Elementen des Paarungsverhaltens, wie Laufschlag oder Lautäußerungen, steht. Dieses 
Aufreiten oder kurzfristige Treiben führte nie zur Kopulation. Solche Beobachtungen 
können ebenfalls zu Fehlschlüssen in Hinblick auf die Dauer der Tragzeit führen. 


Die Tragzeit als stammesgeschichtliches Merkmal 


Die Tragzeit des Blauduckers, 6Y2-7 Monate, ist für ein 5 kg schweres Tier sehr lang. Für 
eine Einordnung dieser Zeitspanne sollen einige grundsätzliche Überlegungen zur Tragzeit 
bei Säugetieren vorangestellt werden. 

Die Trächtigkeitsdauer -— ohne eventuelle Phasen der Keimruhe — der Säugetiere 
korreliert allgemein mit der Körpergröße der Arten und mit dem Entwicklungsstand der 
Jungtiere bei der Geburt (vgl. KRuMBIEGEL 1953; AspELı 1964; PORTMANN 1967; KIHL- 
STRÖM 1972): Die größeren Arten haben bei gleichem Entwicklungsstand der Jungtiere die 
längere Tragzeit, und die Arten mit weiterentwickelten Jungtieren haben bei gleicher 
Körpergröße die längere Tragzeit. Von dieser allgemeinen Regel gibt es jedoch beträchtli- 
che Abweichungen. Die Schliefer (Procaviidae) z.B. haben bei einem Gewicht von 2-5 kg 
eine Tragzeit von 7V2-8 Monaten, also eine ebenso lange wie große Hirscharten (Cervus, 
Rangıfer, Alces) von über 100 kg, bzw. eine längere als kleine Hirscharten (Moschus, 
Capreolus) von 12-30 kg (HALTENORTH und DiLLEr 1977; HEPTNER et al. 1966). Selbst 
innerhalb derselben Familie kann es beträchtliche Unterschiede geben: kleine Antilopen 
von 5-10 kg (Oreotragus, Cephalophus) haben Tragzeiten von über 6 Monaten, während 
um ein Vielfaches schwerere Schafe und Ziegen (Ovis, Capra) darunterbleiben. 

Man kann bei den Säugetieren davon ausgehen, daß dıe Körpergröße in der Stammesge- 
schichte in der Regel nicht verringert wurde, sondern gleichgeblieben ist oder zugenom- 
men hat. In einer enger verwandten systematischen Einheit — Unterfamilie oder Familie - 
sind die größeren Formen in der Regel die stammesgeschichtlich jüngeren. In einer solchen 
Artengruppe — z.B. Canidae, Felidae, Cervinae, Tragelaphinae — haben die größeren 
gegenüber den kleineren Arten meist längere Tragzeiten. Das Verhältnis von Körpergröße 
und Tragzeit ist Jedoch nicht linear, sondern folgt einer Exponentialfunktion (KIHLSTRÖM 
1972). Die ‚„moderneren“, größeren Formen haben zwar eine absolut längere Tragzeit als 
die älteren, kleineren, jedoch nicht dem Größenunterschied entsprechend: z. B. findet man 
innerhalb der Canıdae eine Gewichtszunahme von etwa 1 auf 35 kg, eine Zunahme der 
Tragzeit von 50 auf 75 Tage; innerhalb der Felidae eine Gewichtszunahme von 1 auf 100 kg 
und eine Tragzeitzunahme von 60 auf 110 Tage. Ähnlich verhält es sich bei den oben 
genannten Paarhufergruppen. 

Für diese artenreichen, enger verwandten Säugetiergruppen ergibt sich somit ein 
einheitliches Bild: die jüngeren, größeren Formen haben eine relatıv kürzere Tragzeit als 
die kleineren, älteren Formen. Die Tragzeit erscheint gegenüber der Körpergröße als ein 
konservativeres Merkmal, welches der Entwicklung der Körpergröße nur „gedämpft“ 
folgt. Möglicherweise hängt das zusammen mit den günstigeren Produktionsbedingungen 
des größeren Organismus, der lebensfähige Jungtiere relativ schneller entwickeln und nach 
der Geburt leichter ernähren kann als der kleinere, so daß es sozusagen nicht nötig war, die 
Tragzeit entsprechend der Größenzunahme zu verlängern. 

Mit etwa 207 Tagen paßt der Blauducker nach den oben skizzierten Gegebenheiten gut 
zu den anderen Waldduckern, von denen die Tragzeit bekannt ist. Als kleinste Art besitzt 
er auch die kürzeste Trächtigkeitsdauer innerhalb der Gattung. DirTricH (1972a, b) gibt 
für deutlich größere und schwerere Arten Daten an: 223, 241 und 245 Tage für C. rufrlatus, 
7Y2-8 Monate für C. dorsalis. In ihren ausführlichen Beobachtungen an C. zebra, der in 
dieselbe Größenordnungsklasse wie die beiden eben genannten Arten fällt, konnte 
SCHWEERS (1979) Tragzeiten von 224, 225, 229 und 241 Tagen ermitteln. Für die mit einem 
Gewicht von bis zu 70 kg größten Arten C. sylvicultor, spadix und jentinki liegen kaum 
Daten vor; EISENBERG (1981) nennt für C. sylvicultor eine im Zoo beobachtete Dauer von 
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260 Tagen, womit die größte Duckerart auch die längste Tragzeit hätte. Aus diesem 
Rahmen fallen zwei Werte von Farst et al. (1980), die jeweils aufgrund einer Beobachtung 
für C. niger 126 Tage und für C. sylvicultor 151 Tage angeben. Mögliche Gründe für die 
Ermittlung einer kürzeren Tragzeit wurden oben diskutiert. 

Hinsichtlich der Tragzeiten aller Vertreter der Gattung Cephalophus fällt auf, daß sie im 
Vergleich mit denen anderer Boviden-Gruppen insgesamt sehr lang sind (vgl. Abb. 4). Die 
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Abb. 4. Gewicht und Tragzeit innerhalb der Gattungen Cephalophus und Tragelaphus. Die Angaben 

(mit Ausnahme für C. monticola; s. diese Arbeit) wurden übernommen von: DITTRicH (1972a, b), 

Dresser et al. (1980), EisENBERG (1981), HALTENORTH und DiLLer (1977), HEINROTH (1908), 
Kıncpon (1982), SCHWEERS (1979), XANTEN et al. (1973) 


Stammesgeschichte der Ducker ist noch nicht in allen Einzelheiten geklärt, jedoch herrscht 
kein Zweifel darüber, daß es sich um eine sehr ursprünglich gebliebene Gruppe handelt, 
deren Vertreter sehr ähnlich denjenigen Huftierformen sind, die schon im Miozän in 
Afrıka vorkamen. Hierfür sprechen verschiedene anatomische, morphologische und öko- 
logische Befunde (vgl. Geist 1974; Kınapon 1982; THENIUS und Horer 1960). Nach den 
oben skizzierten Gegebenheiten ist dann die relativ lange Tragzeit der Gattung Cepbhalo- 
phus als weiterer Hinweis zu werten auf die Stellung dieser Arten als stammesgeschichtlich 
sehr alte Formen. Unter Berücksichtigung dieser Annahme wäre dann innerhalb der 
Bovidae folgende Entwicklung denkbar: Die ursprünglichen, duckergroßen Boviden hat- 
ten etwa so lange Tragzeiten wie die heutigen Ducker. Mit der Größenzunahme in den 
einzelnen Unterfamilien wurden die Tragzeiten nur „gedämpft“ verlängert, bei Cephalo- 
phus beibehalten. Die kurzen Tragzeiten einiger größerer Paarhufer (z.B. Caprini) müßten 
demnach entweder in der Stammesgeschichte reduziert worden sein oder diese Formen 
stammen ab von kleineren Vorformen mit sehr kurzen Tragzeiten (wie die Neotragini?). 
Für eine endgültige Klärung der Sachverhalte reichen die bisher vorliegenden Befunde 
nicht aus. Besonders wichtig wären verläßliche Tragzeitangaben für die Gattung Sylvicapra 
und für die anderen kleinen Boviden, z. B. Neotraginae und Antilopinae. 


Zusammenfassung 


In einer am Lehrstuhl für Verhaltensphysiologie der Universität Bielefeld gehaltenen Zuchtgruppe 
von Blauduckern, Cephalophus (Philantomba) monticola (Thunberg, 1789) wurden zwischen 1974 
und 1981 von sieben ?? 38 Jungtiere geboren. Die Tiere wurden täglich routinemäßig beobachtet und 
in 16 Fällen konnte die Tragzeit genau festgestellt werden. Bei einer Schwankungsbreite von 196 bis 
216 Tagen ergab sich ein Mittelwert von 207 +6 Tagen. Die Geburten waren gleichmäßig über das 
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Jahr verteilt. Der Ablauf einiger beobachteter Geburten sowie die Aufzucht und Entwicklung der 
Jungtiere werden kurz beschrieben. 

Die stark differierenden Angaben aus dem Schrifttum zur Tragzeitdauer des Blauduckers werden 
zusammengestellt. Das Treiben trächtiger ?? wird als möglicher Grund für Fehlbestimmungen 
diskutiert. 

Zusammenhänge bei Säugetieren zwischen Körpergröße, stammesgeschichtlichem Alter und Trag- 
zeitdauer werden beschrieben und diskutiert hinsichtlich der Stellung des Blauduckers innerhalb der 
Gattung Cephalophus und der Stellung dieser Gruppe innerhalb der Bovidae. 
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Die Gaumenfalten des Dugong 


Von HELEnE MAaRSsH und M. EISENTRAUT 


Eingang des Ms. 13. 3. 1984 


Über das Vorhandensein von Gau- 
menfalten (Rugae palatinae) bei der 
heute nur noch durch eine Art, den 
Dugong (Dugong dugong) vertretenen 
Familie der Gabelschwanzsirenen 
(Dugongidae) sind bisher in der Lite- 
ratur keine genauen Hinweise gege- 
ben. Für die monographische Bearbei- 
tung des Gaumenfaltenmusters bei 
Säugetieren (EISENTRAUT 1976) stan- 
den für diese Art nur die von GUDER- 
NATSCH (1908) gemachten Angaben 
zur Verfügung. Diese beschäftigen 
sich jedoch hinsichtlich des Gaumens 
hauptsächlich mit der Beschreibung 
des stark abgewinkelten borstenbe- 
setzten und als Reibeplatte dienenden 
vorderen Gaumenbereichs, auf dem 
keinerlei Faltenbildung erwähnt wird. 
Über den maxillaren und zwischen 
den Molaren gelegenen Gaumenbe- 
reich werden keine näheren Angaben 
gemacht; man könnte allenfalls den 
beigegebenen Abbildungen entneh- 
men, daß hier der Gaumenbelag nicht 
völlig glatt ausgebildet ist. 

Im Hinblick auf diese Unklarheit 
ist es erfreulich, daß die erstgenannte 
Autorin dieser Mitteilung die Mög- 
lichkeit hatte, frische Exemplare des 
Dugong zu untersuchen und, angeregt 
durch die genannte Gaumenfalten- 
Monographie, Aufnahmen gerade des 
ine, | en] © hinteren maxillaren Gaumenbereichs 
Gaumen von Dugong dugong. (Foto: H. MARSH) anfertigte, die tatsächlich ein vorhan- 
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denes, wenn auch offenbar zurückgebildetes Faltenmuster erkennen lassen, wie die beige- 
gebene Abbildung zeigt. 

In dem kurzen, unmittelbar vor den Molaren liegenden, sich verschmälernden hinteren 
Gaumenbereich sind einige breite Faltenanschwellungen zu erkennen, die jederseits von 
der Mitte nach vorn außen gerichtet sind. In dem caudalwärts gelegenen intermolaren 
Gaumenbereich werden diese wulstartigen Falten unregelmäßig und verschwinden dann 
vollständig. Auch rostralwärts lösen sich die Faltenbildungen auf, und auf der Gaumenbe- 
deckung sind einige, z. T. in Reihen angeordnete Hornpapillen zu erkennen. Es schließt 
sich dann die verbreiterte vordere, stark abgeknickte bürstenartige Kauplatte an, auf der, 
im Gegensatz zu Trichechus, keine Fältelung zu erkennen ist. Das hier gegebene Erschei- 
nungsbild der Gaumenfalten läßt, wie erwähnt, eine starke Veränderung und Rückbildung 
erkennen, die auf eine nıcht mehr vorhandene Funktion bei der Nahrungsaufnahme 
hindeutet. Daß aber trotzdem noch Faltenbildung zu erkennen ist, erscheint als Beweis 
dafür, daß wir es ganz allgemein bei den Gaumenfalten mit einem sehr altertümlichen 
Merkmal der Säugetiere zu tun haben. 
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FERRAR, A. A. (Ed.): Guidelines for the management of large mammals in African 
conservation areas. South African National Scientific Programmes, Report No. 69, 1983. 
Erhältlich durch: Cooperative Scientific Programmes, P.O. Box 395, Pretoria 0001, 
Südafrıka. 95 + XXI S. ISBN 0-7988-2682-7 


Das Heft enthält die Ergebnisse eines internationalen „workshop“ ım September 1980 im Krüger- 
Nationalpark mit etwa 40 Teilnehmern. Behandelt werden Kriterien zur Auswahl von Wildschutzge- 
bieten, ökologische Fragen, die Abstimmung mit menschlichen Interessen, die Entscheidung für eines 
von mehreren konkurrierenden Schutzzielen und die Möglichkeiten, Schutzziele über Eingriffe ins 
Ökosystem zu erreichen. Diese Themen werden recht allgemein und abstrakt abgehandelt. Dabei sind 
sicherlich richtige Grundsätze formuliert worden. Aber über Großsäuger in afrıkanischen Schutzge- 
bieten findet man nur wenig. Auch von den etwa 40 Zitaten im Literaturverzeichnis betreffen mehr als 
die Hälfte allgemeine Fragen. J- NIETHAMMER, Bonn 


Purves, P. E.; PıLLerı, G. E.: Echolocation in Whales and Dolphins. London, New 
York, Toronto, Sydney, San Francisco: Academic Press 1983. 261 pp., 133 figs., 10 tabls. 
US $ 44.00. ISBN 0-12-567960-2 


Das Buch ist formell in 8 Abschnitte gegliedert, von denen 6 der Anatomie schallerzeugender 
Strukturen und den produzierten Schallfeldern gewidmet sind. Einleitend steht ein kurzer Abschnitt 
über Schall und am Schluß ein Abschnitt über die Anatomie des Ohres. Die Darstellung selbst ist auf 
Leser zugeschnitten, die sich bereits mit Schall und Anatomie befaßt haben. 
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Das Echo-Ortungssystem der Cetaceen ist zum einen recht kompliziert, zum anderen experimen- 
tell ungemein schwer zugänglich. Das führte dazu, daß sich aufgrund verschiedener, oft nicht ' 
vergleichbarer Befunde unterschiedliche Auffassungen herausbildeten. Einer dieser strittigen Bereiche 
ist der Ort der Schallbildung und die Art der Schallabstrahlung. In dem Buch wird vehement die 
Auffassung verteidigt, daß die Schallerzeugung der Cetaceen im Kehlkopf stattfinde und nicht, wie oft 
angenommen, ım System der Luftkammern unterhalb der Melone, also ım Bereich des Blasloches. 
Dies zieht sich als roter Faden durch das gesamte Buch. Die Zusammenfassung erinnert sogar an eine 
Streitschrift. 

Es handelt sich vorwiegend um eine zusammenfassende Darstellung von früher publizierten 
Arbeiten und Untersuchungen, wobei PurvEs, der ehemalige Kurator am Britischen Museum in 
London, im Vordergrund steht. Das bringt es mit sich, daß nicht Cetaceen allgemein behandelt 
werden, sondern diejenigen Arten, die genauer untersucht wurden. Auf Mysticeti wird kaum 
eingegangen, ebenso nicht auf die biologische Bedeutung des akustischen Systems für die Cetaceen. 
Wohl aus demselben Grunde ist die Literatur unvollständig. Der Inhalt deckt sich leider nicht mit dem 
weitgefaßten, generellen Titel des Buches. 

Ungeachtet dessen bringt die Darstellung eine Anzahl von interessanten Befunden, so daß das 
Buch denjenigen zu empfehlen ist, die sich genauer mit Schallerzeugung, Akustik oder Gehör 
beschäftigen. Möge es dazu anregen, mehr Interesse für die bedrohten Cetaceen zu wecken. 

G. FLEISCHER, Gießen 


SCHILLING, D.; SINGER, D.; DILLER, H.: BLV-Bestimmungsbuch Säugetiere. München, 
Wien, Zürıch: BLV Verlagsges. 1983. 286 S., 202 Farbzeichn., 148 Schwarzweißzeichn., 
138 Verbreitungsktn. 36,- DM. ISBN 3-405-12846-3 


Im Oktober des zurückliegenden Jahres hat der Bayerische Landwirtschafts-Verlag mit dem vorlie- 
genden Taschenbuch seiner Reihe BLV-Bestimmungsbücher den 34. Band hinzugefügt. Damit liegt 
ein weiteres deutschsprachiges, europäische Säuegetiere behandelndes Taschenbuch vor, das ın 
Gestaltung und Zielsetzung dem schon lange eingeführten van DEN BRINK „Die Säugetiere Europas“ 
und dem 1982 erschienenen „Pareys Buch der Säugetiere‘ weitgehend vergleichbar ist: Farbige 
Zeichnungen informieren über Aussehen und Gestalt, Verbreitungskarten über das Vorkommen, ein 
ausführlicher Text über sonstiges Wissenswertes zur Morphologie und Biologie der einzelnen Arten. 
Ein Bestimmungsbuch ım klassischen Sinne ist es nıcht, da auf Bestimmungsschlüssel nach äußeren 
oder Schädelmerkmalen (bewußt) verzichtet wird. 

Der eigentlichen Beschreibung von 181 Arten, die westlich des 30. Längengrades vorkommen, und 
einiger Haustierformen werden Angaben zur Systematik und zum Artbegriff, zu Merkmalen der 
Säugetiere, zur Tiergeographie und zur europäischen Säugetierfauna vorangestellt. Im sich anschlie- 
ßenden Hauptteil werden die einzelnen Arten in systematischer Reihenfolge abgehandelt bei gleich- 
zeitigen Hinweisen auf die jeweiligen morphologischen und biologischen Ordnungs- und Familien- 
merkmale. Die textliche Darstellung folgt weitgehend einem bestimmten Schema: Merkmale 
(Beschreibung von Gestalt und Färbung), Körpermaße (äußere), ähnliche Arten, Verbreitung, Lebens- 
raum, Lebensweise, Nahrung, Fortpflanzung, Lebensdauer, Lautgebung und Feinde. Der Artenauf- 
listung schließt sich ein Abschnitt über Beobachtungen und Nachweise an, ein weiterer behandelt 
Bestandsschwankungen, Gefährdung der Arten und deren Schutz und Erhaltung. 

Ein ausführliches Literaturverzeichnis (106 Titel) erleichtert dem Interessierten den Zugang zu 
speziellen Themen und Arbeitsbereichen. Ein nach deutschen, englischen, französischen und wissen- 
schaftlichen Namen gegliedertes alphabetisches Verzeichnis beschließt den Band, der 202 Farb- und 
148 Strichzeichnungen enthält. Diese Zeichnungen sind es leider, die den positiven Gesamteindruck 
trüben, den Text und Verbreitungskarten hinterlassen. Die Farbgebungen verlangen ebenso nach 
kritischen Anmerkungen wıe Länge und Aussehen etwa der Schwänze zahlreicher Kleinsäuger oder 
andere Körperproportionen. Auf Einzelheiten einzugehen würde hier zu weit führen. Als ein Beispiel 
für manche unkorrekte Wiedergabe mag die rötelmausfarbige Nordische Wühlmaus ebenso stehen 
wie der überdimensionierte Schwanz der Waldspitzmaus oder die einen „Kreuzfuchs“ eher karikie- 
rende Darstellung auf $. 161. Dieser (z. T. drucktechnisch?) bedingte Mangel sollte bei einer 
Neuauflage behoben werden. Verbesserungsbedürftig sind auch manche Strichzeichnungen (Spitz- 
mausschädel, Backenzähne der Wühlmäuse): Man vermißt gezielte Hinweise (Pfeil!) auf jene Merk- 
male, die für eine Artbestimmung wichtig sind. Die „Zahnschlingen einiger europäischer Wühlmäuse“ 
sind z. B. in der vorliegenden Form für Ungeübte völlig unbrauchbar (ein Geübter benötigt sie nicht). 
Detaillierte Darstellungen sind unerläßlich, gute Vorbilder reichlich vorhanden! Die auf 6 Tafeln in 
Schwarzweißzeichnungen dargestellten Fährten und Losungen können nicht die Erfahrungen erset- 
zen, die notwendig sind, um solche Säugetierspuren im Freiland sicher anzusprechen. Von nur 
begrenzter Bedeutung für eine Artbestimmung sind auch die in Seitenansicht gezeichneten Säugetier- 
schädel, zumal nur eine bestimmte Auswahl getroffen wurde und (aus technischen Gründen) die 
wirklichen Größenrelationen nicht vorliegen. Der Vollständigkeit halber sei schließlich noch erwähnt, 
daß die wissenschaftlichen Tiernamen nicht den Nomenklaturregeln entsprechen: Autor und Jahres- 
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zahl sind immer durch ein Komma zu trennen, manche Autoren und Jahreszahlen müssen in 
Klammern gesetzt werden, wie z. B. Meles meles (Linn&, 1758). 

Ungeachtet dieser einschränkenden Anmerkungen dürfte das Taschenbuch rasche Verbreitung 
finden, da es wegen vieler kurzgefaßter Informationen (Text und Verbreitungskarten) für Tier- und 
Naturfreunde, für Schüler und Lehrer, für Studenten und Biologen gleichermaßen nützlich ist. 

H. Reıchastein, Kiel 


PULLIAINEN, E. (ed.): Proceedings of the Third International Theriological Congress, 
Helsinki 1982. Acta Zoologica Fennica, Vol. 175. Helsinki-Helsingfors: Finnish Zoologi- 
cal Publishing Board 1983. 187 pp., FIM 75,-. ISBN 951-9481-20-6 


Im Anschluß an den III. Internationalen Theriologen-Kongreß fand vom 23. bis 26. August 1982 das 
III. Internationale Rentier/Caribou-Symposium in Saariselkä statt. Im vorliegenden 7. und letzten 
Band der Berichte über den Theriologen-Kongreß sind die Beiträge dieses Symposiums veröffentlicht. 
Insgesamt befassen sich 54 Referate mit der Biologie dieser nördlichsten Cerviden-Art. Dabei handelt 
es sich um regionale neuere Ergebnisse aus dem circumpolaren Verbreitungsgebiet. Die Studien 
wurden an wilden Waldrenern in Finnland, an nordamerikanischen Carıbou-Herden und an verschie- 
denen Inselpopulationen durchgeführt. Wenige Studien befassen sich auch mit den Domestikations- 
formen. Die Themen sind vielfältig. Neben Angaben über Vorkommen, Verbreitung und Bestand- 
sentwicklung werden andere populationsdynamische Ergebnisse mitgeteilt, aber auch pysiologische, 
ökologische und ethologische Fragestellungen sind Hauptinhalte der Studien. Über Nahrungswahl, 
Nahrungszusammensetzung, Migration, natürliche Mortalität, Krankheiten und Todesfolge durch 
den Verkehr liegen neuere Ergebnisse vor. Ein Referat befaßt sich mit cranıometrischen Kennzeichen 
der Wildrener von der Kola-Halbinsel. Der Band enthält eine große Fülle von Informationen. Er 
spiegelt heutige Interessen und Fragestellungen an dieser Säugetierart in kennzeichnender Weise 
wider. D. Kruska, Kiel 


BAER, K. E. von: Entwicklung und Zielstrebigkeit in der Natur. Aufsätze zur Evolu- 
tionsgeschichte, herausgegeben von K. BOEGNER. Schriften des frühen Goetheanismus. 
Stuttgart: Gemeinschaftsprod. d. Verlage Freies Geistesleben, Die Pforte u. Urachhaus 
1983. 304 S., 32,- DM. ISBN 3-7725-0189-3 


K. E. von BAER, zweifellos einer der bedeutendsten Naturforscher des 19. Jahrhunderts, war nicht 
nur der Begründer der modernen Embryologie, sondern ein überaus vielseitiger und gedankenreicher 
Forscher auf vielen Gebieten der Biologie. Während seine Bücher über das Ei der Säugetiere und die 
frühen Phasen der Embryobildung (1828, 1837) seit Jahren in vortrefflichen Reprints zugänglich sind, 
blieben die zahlreichen verstreut publizierten kleineren Schriften schwer zugänglich. Von Baer gilt 
vielfach als strikter Gegner der Evolutionsbiologie. Seine Schriften zu allgemein biologischen Fragen 
gerieten unter dem Einfluß des Positivismus bald in Vergessenheit. Dem Herausgeber des vorliegen- 
den Bandes, KArL BOEGNER, kommt das Verdienst zu, vier Abhandlungen K. E. von BaERs wieder 
zugänglich gemacht zu haben. Es handelt sich um ‚Das allgemeine Gesetz der Natur“ (Königsberg, 
1834), „Welche Auffassung der Natur ist die richtige“ (St. Petersburg, 1861), „Über den Zweck in den 
Vorgängen der Natur“ (St. Petersburg, 1876) und „Über Zielstrebigkeit in den organischen Körpern 
insbesondere“ (St. Petersburg, 1876). Die Lektüre dieser Aufsätze ist für jeden an der Geschichte der 
Biologie im 19. Jahrhundert und an der Historie des frühen Evolutionismus im besonderen Interes- 
sierten von großer Wichtigkeit und wegen der Weite des Blickwinkels und der literarischen Qualität 
von hohem Reiz. Durch eine Fülle von Zitaten könnte belegt werden, daß von BAER lange vor 1859 
unmißverständlich evolutive Vorstellungen entwickelt hatte. Sein Widerspruch richtete sich im 
wesentlichen gegen die spezielle Form der Selektionstheorie und sollte aus der Zeitsituation heraus 
verstanden werden. Bei der Diskussion über Zweckmäßigkeit differenziert von BAER sehr klar 
zwischen Zielstrebigkeit und naturgesetzlicher Folgerichtigkeit, unterscheidet also bereits im Sinne 
der heutigen Terminologie zwischen Teleologie und Teleonomie. Dem Band ist eine Biographie 
(82 S.), eine Bibliographie und eine Zeittafel beigegeben. Der Referent vermißt Anmerkungen oder 


Kommentar, die bei einer historischen Edition dieser Art nötig wären, und leider auch ein Register. 
D. STArRcK, Frankfurt/M. 


SAVAGE, D. E.; Russer, D. E.: Mammalian Paleofaunas of the World. Reading/Mass: 
Addison Publ. Comp., Inc. 1983. 432 pp. US $ 99.95. ISBN 0-201-06494-4 


Das von zwei der bekanntesten Wirbeltierpaläontologen verfaßte Werk ist dem verstorbenen Prof. 
R. A. Stırton, Berkeley, gewidmet. Das großformatige Buch gibt eine, in Druck und Ausführung 
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ausgezeichnete, komplette Übersicht über die Säugetierfaunen des Meso- und Känozoikums samt 
Faunenlisten und Literaturzitaten (bis Ende 1981 berücksichtigt). 

Einer kurzen Einführung über taxonomische und stratigraphische Grundlagen folgen Kapitel über 
die Faunen aus dem Mesozoıkum (mit Verweis auf LILLEGRAVEN et al. 1979), Paleozän, Eozän, 
Oligozän, Miozän, Pliozän und Pleistozän. Ein abschließendes Kapitel befaßt sich mit dem Faunen- 
wandel der Landsäugetiere im Känozoikum. Die einzelnen Kapitel sind chronologisch und geogra- 
phisch (nach Kontinenten) gegliedert, und die Lage der vollständig aufgezählten Fundstellen ist auf 
Karten dargestellt. Strichzeichnungen von Fossilfunden und stratigraphische Tabellen ergänzen den 
Text. Von Fotos ist aus Kostengründen abgesehen worden. Auch paläobiogeographische und ökclogi- 
sche Aspekte sind berücksichtigt. Die biostratigraphische Einstufung erfolgt nach den ‚„mammal- 
ages‘“, eine Gliederung, wie sie vor allem in Nordamerika erstellt und in jüngerer Zeit auch für Europa 
erarbeitet wurde, ergänzt durch radıometrische bzw. gelegentlich auch magnetostratigraphische 
Daten. Auch die Kleinsäugetier-,,Zonen“, wie sie THALER und MEIN für Europa eingeführt haben, 
wurden berücksichtigt. Die Faunenlisten sind entweder ‚„zusammengesetzte‘“ Faunenlisten oder 
solche für einzelne Lokalitäten (samt Autor bzw. Revisionen). 

Es erscheint fast verständlich, daß der Referent, der sich seit Jahrzehnten mit den vorzeitlichen 
Säugetierfaunen der Welt befaßt, auch einige Kritik bzw. Wünsche anbringen muß. Abgesehen von 
zahlreichen nicht berücksichtigten Gattungen sowie etlichen Irrtümern ın den Faunenlisten, die nur 
der Spezialist bemerken wird, fehlen zahlreiche im Text angeführte Literaturzitate ın der Bibliogra- 
phie. 

Bei einer Neuauflage sollten die Fundortlisten in einem Gesamt-Index angeführt sein sowie 
wenigstens ein Hinweis im Vorwort auf die „Grundzüge der Faunen- und Verbreitungsgeschichte der 
Säugetiere“ (2. Aufl., Stuttgart 1980) des Referenten erfolgen. Sie dürfte den Verfassern ebenso 
unbekannt sein wie viele deutschsprachige Literatur. 

Zusammenfassend sei trotz der oben angeführten Kritik festgehalten: Eine ausgezeichnete Kompi- 
lation, wie sie bisher fehlte. Die ,„Mammalıan Paleofaunas‘‘ werden über Jahre hinweg nicht nur für 
den Paläofaunistiker eines der wichtigsten und unentbehrlichen Nachschlagewerke bleiben. Es ist zu 
hoffen, daß stets neue, revidierte Auflagen von diesem Standardwerk erscheinen werden. 

E. THENIUS, Wien 


\ 


IMMELMANN, K.: Einführung in die Verhaltensforschung. Pareys Studientexte 13. 3. 
neubearb. u. erw. Auflage. Berlin, Hamburg: Paul Parey 1983. 233 S.; 106 Abb. DM 28,-. 
ISBN 3-489-62236-7. 


Dieser bewährte Studientext bietet auch in der neubearbeiteten und erweiterten 3. Auflage eine 
übersichtliche Einführung in Themenkreise und Methoden sowie eine knapp gefaßte Information über 
Probleme, Ziele und vorliegende Ergebnisse der Verhaltensforschung. Gegenüber vorangegangenen 
Auflagen ist die Grundkonzeption beibehalten worden. Der Umfang wurde erweitert, neue Erkennt- 
nisse eingearbeitet und verschiedene Abbildungen durch neue ersetzt. Erweiterungen haben sich 
ferner im Literaturverzeichnis ergeben, da nach Auswahl durch den Autor mehrere Einzelstudien 
Aufnahme fanden. So wird Interessierten eine gezielte Vertiefung in Teilbereiche schneller ermöglicht. 

Es kann davon ausgegangen werden, daß sich diese Neufassung genau wie die Vorläufer bewähren 
wird, zumal sie sehr preisgünstig ist. D. Kruska, Kiel 


HARRINGTonN, F. H. and PAQuET, P. C. (eds.): Wolves of the World. Perspectives of 
Behavior, Ecology and Conservation. Park Ridge, New Jersey: Noyes Publications 1982. 
474 pp. US $ 48,-. ISBN 0-8155-0905-7. 


Dieses Buch enthält mehrere Vorträge des Portland International Wolf Symposiums von 1979. 35 
Autoren und Coautoren aus Nordamerika, 5 aus Europa und je 1 aus der UdSSR und Israel berichten 
über ihre Forschungsergebnisse an Wölfen. Die Themen sind in 4 Kapiteln zusammengefaßt. Im 
ersten geht es in 8 Studien um Verhalten und Ökologie nordamerikanischer Wölfe von Minnesota, 
Vancouver Island, Manitoba, Alberta und verschiedenen Regionen in Alaska, im zweiten um 
Verhalten und Ökologie eurasischer Populationen in der UdSSR, Finnland, Schweden, Italien, Israel 
und Iran. Berichtet wird über Rudelverhalten, Aktionsräume, Ortsveränderungen, Aktivitätsrhyth- 
mik, Migrationen, Nahrungsspektrum, Räuber-Beute-Beziehungen, Nahrungskonkurrenten, Rudel- 
größe, Reproduktion, Bestandsentwicklungen und Mortalität. Das dritte Kapitel enthält Ergebnisse 
von 6 ethologischen Untersuchungen an Wölfen in Gefangenschaft (Verpaarungs-,‚Strategien“, 
Jungenaufzucht, Lernkapazitäten und Rudel-Soziogramme). 8 weitere Studien sind dem Schutz und 
Management von Wolfsbeständen in freier Wildbahn gewidmet. 

Insgesamt stellt das Buch eine Informationsquelle dar über einige allgemeinere und über regional 
besondere Ergebnisse. Am Ende findet sich ein gesammeltes Literaturverzeichnis zu vertiefenden 
Informationen. D. Kruska, Kiel 
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MoRR, E.; Vorr, J.: Das Urwildpferd Equus przewalski. Die Neue Brehm-Bücherei Bd. 
249. Wittenberg Lutherstadt: A. Ziemsen 1984. 3. überarb. u. erg. Aufl., 128 S., 86 Abb. 
ISSN 0138-1423. 


In der 1. Aufl. ist diese Monographie über das Urwildpferd von ERna MoOHR aus der bekannten und 
beliebten Reihe „Die Neue Brehm-Bücherei“ 1959 erschienen. Nun liegt bereits die 3. deutschspra- 
chige Aufl. vor, deren Bearbeitung der mehrfach ausgewiesene Prager Wildpferdkenner und Heraus- 
geber des internationalen Zuchtbuches in zoologischen Gärten gehaltener Wildpferde Jırt VoLr 
übernommen hat. Durch diese neuerliche Auflage wird das Interesse an dieser geschichtenumwobenen 
Säugetierart dokumentiert. Die Neuerscheinung ist in 13 Kapitel gegliedert. Dabei wurden die ersten 7 
von E. MOoHR übernommen und kaum abgewandelt. Diese Kapitel behandeln 1. den wissenschaftli- 
chen Namen, 2. Volksnamen, 3. Fragen über Reinblütigkeit und Bastardierungen mit Hauspferden, 4. 
Wildpferde im Diluvium, 5. Verbreitung (neuere Expeditionsberichte über Individuen in freier 
Wildbahn), 6. Fohlenimporte, 7. das Urwildpferd (Kennzeichnung und Lebensweise mit neueren 
Ergebnissen aus zoologischen Gärten). Die folgenden Kapitel sind neu und im wesentlichen Ergeb- 
nisse aus Nachzüchtungen: 8. Fortpflanzungsbiologie, 9. Alter, 10. Wildpferdzuchten, 11. Das Zucht- 
buch, 12. Stand der Zucht, 13. Wie weiter? 

Insgesamt erscheint der Kenntnisstand über die Biologie des Urwildpferdes erheblich erweitert. 
War man früher auf spärliche, oft widersprüchige Gelegenheitsbeobachtungen angewiesen, so haben 
Studien an Nachzuchten erhebliche weitere Erkenntnisse erbracht, wenn auch unter Bedingungen der 
Gefangenschaftshaltung nur bedingt verbindliche Aussagen möglich sind. Weiterhin werden die 
Erfolge der von E. MoHR angeregten geplanten Nachzuchtunternehmungen deutlich. Den geringen 
Anzahlen von Individuen in freier Wildbahn -— nicht zuletzt bedingt durch starke dezimierende 
Fangaktionen - stehen heute große Reproduktionszahlen in Zoos gegenüber. Letzte Expeditionsbe- 
richte von 1968 erwähnen wenige Einzeltiere im ursprünglichen Verbreitungsgebiet, spätere Unter- 
nehmungen erbrachten weder Sichtungen von Individuen noch von Spuren. Demgegenüber ergaben 
sich — ausgehend von wenigen zuchtfähigen Exemplaren - in 80 Jahren Zucht weltweit 853 Indivi- 
duen. D. Kruska, Kiel 


SCHÖNE, H.: Orientierung im Raum. Formen und Mechanismen der Lenkung des 
Verhaltens im Raum bei Tier und Mensch. Bücher der Zeitschrift Naturwissenschaftliche 
Rundschau. Hrsg. von W. Hörr. 2., unveränd. Aufl. Stuttgart: Wissenschaftliche Verlags- 
gesellschaft 1983. XV + 3775., 232 Abb., DM 49,-. ISBN 3-8047-0740-8. 


Das Thema ähnelt dem des hier (47, 1, S. 64) besprochenen Buches von MERKEL ‚Orientierung im 
Tierreich‘, das in dem sehr umfangreichen, 981 Zitate umfassenden Literaturverzeichnis merkwürdi- 
gerweise fehlt. Es wundert daher auch nicht, daß sich die experimentellen Grundlagen in beiden 
Werken stark überschneiden. Das Buch von ScHöne ist etwas umfänglicher, weicht in der Gliederung 
ab und in dem Bemühen, den Befunden kybernetische Modelle zugrunde zu legen. Nach einer 
begrifflichen Einführung behandelt eine allgemeiner gehaltene erste Hälfte die verschiedenen Orien- 
tierungserscheinungen, die dabei wirksamen Reize, ihre Verrechnung und gegenseitige Beeinflussung, 
die Erhaltung der Richtungskonstanz und die Folgen von Störungen. Der speziellere zweite Teil 
‚Besonderheiten der Sinnesbereiche‘ beschäftigt sich mit den Leistungen der Sinnesorgane und der 
Verarbeitung von Reizen bis hin zur orientierenden Reaktion. Die Darstellung ist umfassend und 
vermittelt einen überwiegend gut verständlichen Einblick in die immer schwerer überschaubaren 
Entwicklungen auf dem Gebiet der Orientierung. Erfreulich ist das Bemühen um begriffliche Klarheit, 
schwierig bleibt es dennoch, die bunte Vielfalt der Erscheinungen zu ordnen. Der Autor, der sich vor 
allem mit der Schwereorientierung bei Crustaceen befaßt hat, behandelt die verschiedenen Tiergrup- 
pen unter Einschluß von Mensch und Säugetieren recht souverän und gleichgewichtig. Schlecht 
weggekommen ist nur das Gehirn der Wirbeltiere. So stört es, wenn ständig dem Englischen folgend 
vom ‚inferior‘ und ‚superior colliculus‘ die Rede ist, die Formatio reticularis mit ‚Netzwerk‘ oder 
‚Reticularformation‘ übersetzt, die Mittelhirnbasis in Abb. 3./1 vor den Sulcus limitans verlegt oder 
der Bereich unter dem Kleinhirn mit ‚Nachhirn‘ beschriftet wird. Aber von derartigen kleinen 
Schönheitsfehlern abgesehen, ist es ein fesselndes, gut durchdachtes und außerordentlich inhaltsrei- 
ches Buch, dessen Erfolg die Notwendigkeit der Neuauflage belegt. J. NIETHAMMER, Bonn 


Kınc, JupıtH E.: Seals of the World. London: British Museum (Natural History); 
Oxford University Press 1983. 2nd Ed. 240 pp. £ 12.50. ISBN 0-19-858513-6. 


Vor nahezu 20 Jahren erschien die 1. Aufl. dieses Buches über die Pinnipedia der Welt. In der 
Zwischenzeit ist das Wissen um diese Säugetiergruppe erheblich vermehrt, so daß nunmehr von 
derselben Autorin eine 2. modernisierte und umfangreichere Auflage vorgelegt wird. Diese zeigt sich 
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bereits äußerlich in attraktiver Aufmachung. Bei der Lektüre wird dieser Eindruck durch die 
inhaltlichen Darlegungen bestätigt. Behandelt werden die 35 Arten der Familien Phocidae, Otariidae 
und Odobenidae. Im Anschluß an kurze, einführende Bemerkungen über Geschichte der Entdeckung, 
englische und wissenschaftliche Benennung, Klassifikation und Schätzungen von artlichen Bestands- 
größen in der Welt werden die lebenden Arten vorgestellt. Dabei werden für jede Species besprochen: 
Verbreitung (mit übersichtlichen Skizzen); Beschreibung; Fortpflanzung; Mortalität, Feinde und 
Parasiten; Ernährung; Ausbeutung durch den Menschen. Außerdem ist jede Art in mindestens 1 
beeindruckenden Farbbild (z. T. von der Autorin selbst) belegt. In einem zweiten, kürzeren Teil des 
Buches geht es um biologische Besonderheiten der Gruppe und der verschiedenen Arten untereinan- 
der. Die Themen sind: Flossenformen, Lokomotion, Integument und Temperaturregulation, Schädel 
und Skelett, Bezahnung und Altersbestimmung, Eingeweide, Respiration, Kreislauf, Reproduktion, 
Nervensystem, Sinne, Tauchen, Parasiten und Pathologie. In einem Anhang werden die wissenschaft- 
lichen Namen hergeleitet, und weiterhin sind die wichtigsten geografischen Namen alphabetisch 
aufgelistet mit Angaben über dort vorkommende Robbenarten. 20 S. Literaturverzeichnis und ein 
Index beschließen das Buch. 

Der Text ist flüssig und verständlich von einer Fachkennerin geschrieben, die kurze und eindeutige 
Formulierungen bevorzugt. So kann das Buch als eine schöne Informationsquelle über Robben 
bewertet werden und ist allen Interessenten zu empfehlen. Seine Verbreitung scheint gesichert, da 
diese Säugetiergruppe seit einiger Zeit im Vordergrund öffentlicher Diskussionen steht. 

D. Kruska, Kiel 


NIETHAMMER, J.; Krapp, $. (Hrsg.): Handbuch der Säugetiere Europas. Bd. 2/I: 
Rodentia II. Wiesbaden: Akademische Verlagsgesellschaft 1982. 17 + 649 S., 207 Abb. 
Subkriptionspreis DM 234,-, sonst DM 328,-. ISBN 3-400-00459-6 


Der zweite Band des Handbuches umfaßt die im ersten nicht abgehandelten Nagetiere, nämlich die 
Familien Cricetidae, Arvicolidae, Zapodidae, Spalacidae, Hystricidae und Capromyıdae. Außer den 
beiden Herausgebern haben folgende Wissenschaftler die Autorenschaft einzelner Kapitel übernom- 
men: H. HENTTONEN, C. Könıc, W. v. KÖNIGSWALD, V. A. PEIPONEN, B. PETROv, M. PıETscH, Z. 
Pucex, H. REICHSTEIN, A. Ruzıc, I. R. Savıc, M. STAUDINGER, G. STORCH, M. STUBBE, J. TAsT, M. 
ToDOoROVvIG, J. VırTaLa und P. Vıro. 

Dem Hauptteil des Handbuches sind auch hier einführende Kapitel (u.a. Literaturhinweise, 
Anmerkungen zu Stammbaum-Rekonstruktionen sowie zur Gliederung des Quartärs) vorangestellt. 
Die Gliederung des Hauptteiles entspricht derjenigen des ersten Bandes: jede Familie wird mit einer 
Diagnose vorgestellt; es folgen dann Angaben zur Verbreitung, mehr oder weniger ausführliche 
morphologische und systematische Erläuterungen sowie gegebenenfalls stammesgeschichtliche bzw. 
paläontologische Hinweise, ein Bestimmungsschlüssel und abschließend ein Literaturverzeichnis. Im 
Anschluß daran werden die einzelnen Arten der jeweiligen Familie ausführlich abgehandelt. Hierzu 
gehört eine einleitende Diagnose und eine detaillierte Beschreibung mit Hilfe sorgfältiger und liebevoll 
ausgeführter Zeichnungen und Maßtabellen, deren Werte wohlüberlegterweise wiederum auf Indivi- 
duen bezogen sind. Es folgen Text- und Karteninformationen zur Verbreitung, Angaben über 
Merkmalsvariationen, Ökologie, Jugendentwicklung und Verhalten. Zu jeder behandelten Art gehört 
ein gesondertes Literaturverzeichnis; häufiger benutzte Zitate werden am Ende des Bandes zu einem 
allgemeinen Schriftwortverzeichnis zusammengefaßt. 

Wie schon bei Besprechung des ersten Bandes werden auch hier wissenschaftliche Qualität und 
Ausstattung hervorgehoben. Die Möglichkeit zu gründlicher verläßlicher Information über die 
abgehandelten Taxa wird bei der Verbreitung des Werkes eine wichtige Rolle spielen und läßt ein 
baldiges Erscheinen der nächsten Bände wünschen. In diesem Zusammenhang ist interessant, daß der 
Preis trotz größeren Umfanges und erheblich größerer Abbildungszahl demjenigen des ersten Bandes 
gleicht. H. SCHLIEMANN, Hamburg 


Vergleichende Anatomie 
der Wirbeltiere 


Von Alfred Sherwood Romer, Harvard 
University, und Thomas S. Parsons, Uni- 
versity of Toronto. Aus dem Amerikani- 
schen übersetzt und bearbeitet von Prof. Dr. 
Hans Frick, München. Mit einem Geleit- 
wort von Prof. Dr. Dr. h. c. Dietrich Starck, 
Frankfurt a. M. 5. neubearbeitete und er- 
weiterte Auflage. 1983. 639 Seiten mit 1310 
Einzeldarstellungen, davon 123 farbig, in 
435 Abbildungen. Balacron gebunden 
98,- DM 


Die Wirbeltieranatomie führt als eine der 
klassischen Disziplinen der Biologie auch 
heute noch zu neuen Faktenkenntnissen 
und zu besser fundierten Deutungen des 
Evolutionsgeschehens. Deshalb findet sie 
überall in der wissenschaftlichen Welt stetes 
Interesse. Das gilt entsprechend auch für 
das einschlägige Schrifttum, speziell für den 
„Romer“, der im deutschen Sprachraum als 
„Vergleichende Anatomie der Wirbeltiere“ 
bereits in fünfter Auflage vorliegt. Neube- 
arbeitet, erweitert und durch zahlreiche 
Änderungen in der Darstellung roch weiter 
präzisiert, entspricht die neue Auflage wie- 
der dem aktuellen Kenntnisstand. Das gilt 
besonders für das jetzt wesentlich umfang- 
reichere Kapitel „Wer ist wer unter den 


Vertebraten“, das neuere paläontologische 
Befunde über die Ostracodermata, die Pla- 
codermi und die säugerähnlichen Reptilien 
berücksichtigt. Dafür wurde im Kapitel 
„Zellen und Gewebe“ die Beschreibung der 
chemischen Zellbausteine gekürzt, über die 
heute die Lehrbücher der Biologie genü- 
gend ausführlich unterrichten. 


Das umfassende und anschauliche Werk ist 
vor allem für Studenten der Biologie, der 
Medizin und verwandter Studienrichtun- 
gen gedacht; es gibt aber auch den Spezia- 
listen auf engeren Forschungsgebieten der 
Biologie zuverlässige Grundlagen für ihre 
wissenschaftliche Arbeit. Darüber hinaus 
wendet essich an jeden, der am Beispiel der 
Wirbeltieranatomie die wundervulle Man- 
nigfaltigkeit der Organismen zu verstehen 
sucht. 
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Aufgaben und Probleme 
stammesgeschichtlicher 


Forschung 


Von Willi Hennig. Herausgegeben von 
Prof. Dr. Wolfgang Hennig, Nijmegen/ 
Niederlande. Pareys Studientexte Nr. 35. 
1984. 65 Seiten mit 6 Abbildungen. Bala- 
cron broschiert DM 26,- 


Der vorliegende Band ist ein Manu- 
skript aus dem Nachlaß des bekannten 
Zoologen und Phylogenetikers Willi 
Hennig, das ursprünglich als einlei- 
tender Abschnitt für ein Lehrbuch der 
Zoologie vorgesehen war. Der Band 
gibt Studierenden der Biologie sowie 
allen an naturwissenschaftlichen Frage- 
stellungen Interessierten eine allge- 
meine Einführung in die Aufgabenstel- 
lung und die Methodik stammesge- 
schichtlicher Forschung und damit 
zugleich auch der biologischen Syste- 
matik. Der Text ist eine allgemeinver- 
ständliche Zusammenfassung der von 
Willi Hennig erarbeiteten Theorie einer 
phylogenetischen Systematik, die zu- 
erst 1950 erschien und in der Folge 
grundlegende Neuorientierung und 
Diskussionen stammesgeschichtlicher 
und systematischer Forschungsansätze 
induziert hat. Der vollständige Text 
dieser Theorie wurde 1982 innerhalb 
der Reihe „Pareys Studientexte“, erst- 
malig in der deutschen Fassung, neu 
herausgegeben. 

Systematik wird allgemein als einsei- 
tiges, in seiner Anwendung begrenztes 


Teilgebiet der Biologie gesehen, ob- 
gleich evolutionäre Aspekte der Orga- 
nismen heute auch in der Molekular- 
biologie großes Interesse verzeichnen. 
Der vorliegende Text macht jedoch 
deutlich, daß systematische Arbeit, 
neben ihrer Bedeutung für die Ange- 
wandte Biologie, an die Grundlagen 
biologischer Fragestellungen heran- 
führen kann und weitreichende und all- 
gemeinbiologische Einsichten zu ver- 
mitteln vermag, wenn sie sinnvoll be- 
trieben wird. Dabei wird dem Leser 
klar, daß Systematik, die von falschen 
oder ungeklärten theoretischen Ansät- 
zen ausgeht, zu fundamentalen Fehl- 
schlüssen über biologische Fragestel- 
lungen leiten kann. 

Der Text ist insbesondere auch als 
Grundlage und Ergänzung für das Stu- 
dium der von Willi Hennig veröffent- 
lichten Taschenbücher der Zoologie 
(Wirbellose I und II) sowie des Bandes 
‚Stammesgeschichte der Chordaten‘ge- 
dacht. 
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Spain 
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Abstract 


Studied the small vertebrate remains from an archeological locality in Menorca to determine the 
influence of human activities on the composition of the fauna. It is concluded that at least two major 
introductory phases occurred: Mus musculus, Apodemus sylvaticus, Eliomys quercinus and Oryctola- 
gus cuniculus during the Neolithic; Rattus rattus, Crocidura suaveolens and Mustela nivalıs during the 
Roman Age. Some remarks on the introduction and extinction of other vertebrates are made. 


Introduction 


Man is thought to have arrived in the Balearıc Islands (Mallorca and Menorca) around 
5,000 BC (WALDREN 1982). At that time, Menorca was inhabited by an endemic terrestrial 
vertebrate fauna, consisting of one species of bovid (Myotragus balearicus), a shrew 
(Nesiotites hidalgo), one or two dormice (Eliomys [Hypnomys] morpheus and E. [H.] 
mahonensis), a lizard (Lacerta [Podarcis] sp.) and a frog (Baleaphryne talaioticus). 

After man’s arrıval this original endemic fauna became extinct due to factors such as 
hunting, attempted domestication, predation by introduced carnivores, competition and 
habitat destruction. The extinction process took several millennia. During this period other 
species appeared in Menorca. The recent vertebrate fauna of the island now includes a 
variety of species (ALcoveEr 1979), although it should be mentioned that the fauna is still 
poor in species compared to continental south-western Europe. It is generally accepted 
that the entire recent vertebrate fauna (both wild and domesticated) has been introduced by 
man (ALCOVER 1980). The exact sequence of introductions (of the recent species) and 
extinctions (of the original endemics) is extremely difficult to assess. 

Up till recently only a few, mainly unpublished, data have been available concerning the 
sequence of introductions and extinctions. Mr J. A. ALcover (Palma) mentioned two 
faunas; one (Rafal Rubi) dating back to the 14th-13th century BC, contained the 
introduced species Eliomys quercinus, Apodemus sylvaticus, Mus musculus and Oryctolagus 
cuniculus, in addition to the original endemic lızard and frog. Apparently the endemic 
mammals were already extinct by that time. The other fauna (Binicalaf) is said to date back 
to the 3rd century BC and was found to contain the same four mammal species. 

Abundant new data have become available through the excavation of the Taula Torralba 
d’en Salort by teams working under the direction of Dr W. H. WALDREN (Deiä, Oxford) 
and Dr M. FERNANDEZ MIRANDA (Madrid). 
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The locality 


The Taula is a large megalithic structure, standing in the centre of the remains of a horseshoe-shaped 
building, which has been excavated. 

Five strata can be distinguished in the sediments. A combination of C!* dates and evidence from 
archaeological finds (such as coins) leads to the following stratigraphy (SANDERS and REUMER, in 
press): 


level I: 4th century AD-present 
level II sup.: 2nd-3rd century AD 
level II inf.: 2nd century AD 

level II: O-1st century AD 

level IV sup.: lst century BC 

level IV inf.: 3rd-2nd century BC 
level V: 9th-8th century BC 


A total of 23 samples of fossilized owl’s regurgitation pellets was recovered from the sediments. 
Some of these originate from an area where the sediments had been disturbed at some stage in the 
Taula’s history; since the exact stratigraphical position of these samples is uncertain, they are not 
included in the present study. 


Table 2 


Percentages of small mammals through the levels 
based on the data given in table 1 


combined samples 


Eliomys quercinus 
Apodemus sylvaticus 


Mus musculus 
Rattus rattus 
Crocidura suaveolens 


n 


Results and discussion 


Table 1 gives the faunal content of samples 1-5, 8-18 and 22, expressed as the minimum 
number of individuals. Table 2 gives the percentages of the small mammals found in the 
different levels of the locality. The Figure summarizes the presence or absence of the 
various taxa in the levels of the Taula’s sediments, as well as ın the above-mentioned 
faunules from Rafal Rubi and Binicalaf. 

The only mammals found in the single sample from level V are Eliomys quercinus, 
Apodemus sylvaticus and Mus musculus. This is what we expected, as the faunules from 
Rafal Rubi and Binicalaf also contain these species. Apparently, these species, and the 
rabbit, were brought to the island by the early (Neolithic) settlers. 

None of the early faunas contains Rattus rattus and Crocidura suaveolens. These two 
species, and also Mustela nivalıs and the gecko Hemidactylus sp., appear for the first time 
around the 2nd century BC (level IV). It was in the 2nd century BC, namely in 123-122 
BC, that the Romans, led by Quintus Caecilius Metellus, conquered the Balearıc Islands 
(PErICoT GarcıaA 1972). Thousands of colonists were brought in and it seems plausible 
that ships began to ply frequently. It ıs therefore tempting to assume that it was the 
Romans who caused a second immigration-wave of vertebrates. 

Until recently it was not known that R. rattus was present in Menorca as early as the 
2nd century BC. Its presence in our samples is rather unexpected, as this species was 
generally believed to have colonized the Balearic Islands during the Middle Ages (ALcovER 
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Fig. 1. Chart showing the presence of vertebrate species ın several Menorcan archaeological localıties 

and in the recent fauna. The localities (top) are correlated to the time-scale (bottom). Dots indicate the 

presence of a species in the corresponding localıty or level. TIS-V = Taula Torralba d’en Salort, 
level V; etc. 


1980). The rat never became a very frequent fauna element, but the species is present ın all 
levels (except in the small samples from level III). 

Crocidura snaveolens seems much more successful than R. rattus. Its frequency ıs low ın 
level IV (not exceeding 3.4 %), but then increases sharply, reaching over 27 %. The 
position of the oldest Crocidura remains (sample no. 3) in the sediments suggests that thıs 
shrew was introduced between 150 and 100 BC, which coincides with the dates of the 
Roman occupation. 

Marked changes in frequency are seen in Mus musculus (an increase) and Eliomys 
quercinus (a decrease) in the interval between levels V and IV. We should like to explaıin 
these changes as a response to the introduction of carnivores (notably Mustela and Felıs; 
REUMER 1980; SANDERS and REUMER in press). For Apodemus sylvaticus large shifts in 
percentages are not observed, although a slight overall decreasing trend is noted. 

The rabbit Oryctolagus cuniculus was already present in Menorca in the 14th-13th 
century BC. Since rabbits were not domesticated before the Middle Ages, these specimens 
must have been wild anımals imported from the Spanish mainland (Bökönyı 1974). 

The oldest remains of Mustela nivalıs, viz. an incomplete left mandible, were found ın 
level IV sup. and have been dated 1st century BC. Another specimen, a juvenile cranıum, 
was found inside the wall of an adjacent building (a talayot), together with remains of 
domestic anımals, an iron sickle and ceramics that are typical for the period 400 BC-100 
AD (Punic). This find does not contradict an introduction in or just before the 1st century 
BC. 

The oldest Menorcan Felis remains (two mandibular rami of the same individual) 
originate from level III: 1st century AD. Although the Romans can be held responsible for 
the spread of the domestic cat, we cannot be certain whether it was actually the Romans 
who brought Fels to the islands, as the cat is known in Mallorca from levels dating back to 
1100-700 BC (BökönyvI 1974; ALCOVER 1979; PERICOT GARcIA 1972). 

The dog (Canis) ıs found in level IV in several parts of the Taula. Dogs were 
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domesticated long before the Balearıc Islands were occupied by Neolithic man (Bökönvı 
1974); it is therefore quite possible that the dog was kept in Menorca even before the 
Roman invasıon. 

As far as non-mammalian vertebrates are concerned, the lizard Lacerta (Podarcis) sp. ıs 
found in nearly all levels, but most frequently in levels III and II inf. It is now extinct in 
Menorca itself, but still survives (Z. /P.] lhilfordi) on several small islands off the coasts of 
Mallorca and Menorca. The gecko MHemidactylus sp. ıs found in Menorca from the 1st 
century BC onwards. At present Lacerta sicnla also lives in Menorca; it was most probably 
imported from Italy after the 3rd century AD. 

Apart from Lacerta sp., the only other species of the original Menorcan endemic fauna 
that survived into historic times is the frog, Baleaphryne talaioticus. It is now extinct, but a 
related species (B. muletensis) still survives in remote mountainous areas in Mallorca. (For 
these taxa, see ALCOVER et al. 1981). 
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Zusammenfassung 


Veränderungen der Wirbeltierfauna auf der Insel Menorca in prähistorischer und klassischer Zeit 


Untersucht werden die Überreste von kleinen Wirbeltieren aus einem archäologischen Fundort auf 
der Insel Menorca, um die menschlichen Einflüsse auf die Zusammensetzung der Fauna festzustellen. 
Es gab mindestens zwei wichtige Introduktionsphasen: Mus musculus, Apodemus sylvaticus, Eliomys 
quercinus und Oryctolagus cuniculus während des Neolithikums; Rattus rattus, Crocidura suaveolens 
und Mustela nivalıs während der Römerzeit. Einige Bemerkungen über Introduktion und Aussterben 
anderer Wirbeltierarten werden gemacht. 
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Abstract 


Presented ıs an inferential method for studying social behavioral relationships based on the examina- 
tion of short-term variations in multiple-capture live-trap association patterns. This method is applied 
to a population of meadow voles (Microtus pennsylvanicus) in Massachusetts, and entails assigning 
variables which describe tendencies towards positive or negative and stable or unstable social 
associations. A higher level of social stability was shown by females as compared to males and by 
adults and subadults as compared to juveniles. Of all groups, reproductive females exhibited the 
highest level of social stability, and reproductive males the lowest. Reproductive females also exhibited 
the greatest tendency towards negative associations. Months of increasing population density were 
characterized by a tendency towards positive associations, while months of declining population 
density did not show these tendencies. These observations provide support for models of female 
territorlality, and are consistent with behavioral models of population regulation in voles. 


Introduction 


Studies of the social behavior of free-ranging rodents have frequently employed informa- 
tion gleaned from multiple-capture live-trapping. Implications of multiple capture trapping 
for various aspects of social structure have been made by GETZ (1972) and REıcH and 
TAMmARIN (1984) for Microtus pennsylvanıcus, BLAUSTEIN and ROTHSTEIN (1978) for 
Reithrodontomys megalotıs, VERHAGEN and VERHEYEN (1982) for Apodemus sylvaticus and 
Clethrionomys glareolus, and JENKINnS and LLEwELLYN (1981) for Peromyscus maniculatus 
and P. trneı, to cite just a few examples. Davıs (1955), and others following hım, used 
multiple capture trapping as an inferential method of describing social behavior on an 
individual level, the assumption being made that an animal which tends to be captured 
singly is exhibiting a relative tendency towards avoidance of others, as compared to one 
which tends to be captured in groups of two or more individuals, which is thereby 
exhibiting a relative tendency towards attraction to others. In the present paper, we extend 
this paradıgm to the population level and examine it dynamically. We look at population- 
wide trends in single-capture versus multiple-capture trapping, with reference to short- 
term changes in these patterns as indicators of social dynamics. This analysis was applied to 
a population of meadow voles (Microtus pennsylvanicus) which was undergoing fluctua- 
tions in population density over a period of two and a half years. 

The entry of an individual vole into a trap is an event which is influenced by diverse 
factors, many of which relate to behavioral characteristics of that individual. The effect of 
conspecific odor on trap-entry is well known (for example, STODDART 1982), and other 
means of communication between animals inside and outside a trap can also influence trap- 
entry. The present analysıs looks at patterns of trap-entry on the population level, and 
offers an interpretation which attributes these patterns to social factors. 
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Materials and methods 


The study area was a 2.4 hectare field located at the Broadmoor/Little Pond Wildlife Sanctuary in 
South Natick, Massachusetts, USA. The field, a grass meadow bordering on mixed woodland, was 
divided into four trapping grids by a corrugated galvanızed steel vole-proof fence (TAamaRIN et al., in 
press). Each grid consisted of 100 trap stations, with a distance between trap stations along a line and 
the distance between lines of 7.6 meters. 

A Ketch-All multiple capture live trap (Kness Manufacturing Co., Albia, Iowa, USA) was placed 
at each trap station. These traps were very effective in capturing meadow voles in multiple capture 
groups. The traps are constructed in such a way as to permit some degree of olfactory, auditory, 
tactile, and visual contact between individuals inside the trap and individuals outside the trap. All traps 
were set once each month (one trapping period), baited with oats and provided with cotton for nest 
material, and checked over a two-day period. All voles captured were individually marked with 
numbered ear tags and released at their point of capture after data on sex, reproductive condition, and 
weight were collected. Reproductive condition was assessed by testes position in males, and vaginal 
patency and amount of lactation tissue around the nipples in females (Tamarın et al., in press). Age 
classes (adult, subadult, or juvenile) were determined by weight according to the criteria of Kress et 
al. (1969). 

During the 30 months of this study (September 1979 to March 1982), the vole population, as is 
typical for this species, was undergoing dramatic fluctuations in population density, exhibiting two 
spring declines (1980 and 1981) to troughs of approximately 10-15 voles per 0.6 hectare grid, followed 
by increases to peaks of approximately 150 voles per grid. No demographic “crash” (Kress and 
Myers 1974) occurred during the study period, but a “crash” was recorded subsequent to the study, in 
the spring of 1982. A full description of the demography of the population may be found in TAMARIN 
et al. (in press). 

Voles were classified according to the size of their capture group, defined as the total number of 
conspecific individuals captured in the trap in that trap-check. Trap co-occurrences of voles with other 
rodent species were rare, and were excluded from the present analyses. Since each trapping period 
consisted of two trap-checks, a vole captured on the two successive trapnights would be classified with 
two capture group size values for that trapping period. 

We analyzed short-term population variations in capture group size displayed by individuals 
captured on both nights of a trapping period. All instances of an individual being captured on both 
nigths of a trapping period were isolated, and the size of the capture groups on those two nights were 
compared. Three variables, designated A, B, and C, were defined to describe the relationship of 
capture group sizes on these two nights (Table 1). 

Variable A was used to describe whether a vole was captured in groups of the same size or of 
different sızes on the two successive trapnights. A vole was assigned a value of A = 1 if it was captured 
in groups of different sizes on the two trapnights, and a value of A = 2 if ıt was captured in groups of 
the same size on the two trapnights. If a vole was captured in groups of different sizes on the two 
trapnights (A = 1), then it was assigned a value of Variable B which differentiated between those voles 
captured in a smaller group (B = 1) and those captured ın a larger group (B = 2) on the second of the 
two trapnights. If a vole was captured in groups of the same size on two successive trapnights (A = 2), 


Table 1 


Definitions of variables used to describe the relationship of capture group sizes displayed by a vole 
caught on successive trapnights 


Variable Value Meaning 


A 1 Vole is captured in groups of different sizes 
2 Vole is captured in groups of the same size 


1 Vole is captured in smaller groups on 
second night 


Vole is captured in larger groups on second night 


Vole is captured individually on 
both nights 


Vole is captured in pair groups on both nights 


Vole is captured in groups of three or larger 
on both nights 
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then it was assigned a value of Variable C, which described the level at which the capture group size 
was remaining constant. A value of C = 1 was assigned to a vole if it was captured individually on two 
successive trapnights, C = 2 if it was captured in a group of two individuals on the two trapnights, and 
C=3 if it was captured in a group of three or more individuals on the two trapnights. For voles 
classified ss C=2 or C =, the individual identity of the other vole or voles was not considered. 
Analyses involved comparing the distribution of voles based on sex, reproductive condition, and 
age class in categories described by these three variables by X? contingency table analysis. In addition, 
data were compared between months of population increase and months of population decline. 


Results 


In the two and a half years of this study, 6,513 meadow vole captures were recorded. 
Variable A differentiates between voles captured in same-size groups and those captured 
in different-size groups on two successive trapnıghts. Overall, 68.2 % of the voles captured 
on both nights of a trappıng period were captured in a different size group on the second 
night (Table 2). This tendency was significantly greater in males than it was in females, but 
reproductives and non-reproductives did not differ from each other. Juveniles were much 
less likely than adults or subadults to be captured in the same size capture group on two 
successive trapnıghts. Of the four groups (reproductive and non-reproductive males and 
females), reproductive females had the highest tendency to be captured ın a group of the 


Table 2 


Occurrence of variable A in different classes of voles and the results of contingency table analysis 
Percentages are given in parentheses 


Overall 


Males 621 (70.6) 


Females 


Reproductives 
Non-reproductives 
Adults 

Subadults 


Juveniles 


Males 
Females 


Reproductives 
Non-reproductives 
Adults 

Subadults 


Juveniles 


Males 


Females 


Reproductives 
Non-reproductives 


Adults 
Subadults 


Juveniles 


= p < 0.05; ** p < 0.001. 


590 (65.8) 


657 (67.4) 
555 (69.1) 


620 (65.3) 
431 (68.5) 
145 (81.5) 


Months of increase 


300 (73.0) 
328 (66.8) 


386 (66.8) 
243 (74.8) 


322 (64.7) 
180 (72.2) 
117 (81.8) 


Months of decline 


187 (64.0) 
160 (62.0) 


142 (64.8) 
205 (61.7) 


185 (64.0) 
151 (61.4) 
9 (69.2) 


259 (29.4) 
306 (34.2) 


318 (32.6) 
248 (30.9) 


330 (34.7) 
198 (31.5) 
33 (18.5) 


111 (27.0) 
163 (33.2) 


192 (33.2) 
82 (25.2) 


176 (35.3) 
69 (27.7) 
26 (18.2) 


105 (36.0) 
98 (38.0) 


77 (35.2) 
127 (38.3) 


104 (36.0) 
95 (36.6) 
4 (30.8) 
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same size on two successive trapnights. Thirty-seven percent of reproductive females were 
so captured, compared to about 30 % for the other three groups, and this difference was 
significant (X? = 10.91, p < 0.05). 

The pattern obtained in the months of increase ıs similar to the overall pattern, except 
that in months of increase non-reproductive voles showed a greater tendency than 
reproductive voles to be captured in a different size group on two successive trapnights. 
However, a sharp contrast to the overall pattern was seen for voles in months of population 
decline, where no significant differences in the distribution of Variable A based on sex, 
reproductive condition, or age class, were found. 

It should be noted that the total number of individuals captured during months of 
population increase exceeds the number of individuals captured during months of decline. 
This is due to the fact that the months of increase include a few months of peak density, 
and the months of decline a few months of low density. Because of this, it is not possible to 
directly compare trends in these variables between these demographic periods, since the 
variables are related to population size (the chance of catching larger groups increases with 
higher population density, since the density of traps was constant). Rather than making a 
direct comparison, the two demographic periods are compared by looking at the differen- 
tial distribution of the varıables among the sex, reproductive and age groups within months 
of increase and months of decline. 

Variable B differentiates between voles captured in a larger or smaller group on the 


Table 3 


Occurrence of variable B in different classes of voles and the results of contingency table analysis 
Percentages are given in parentheses 


Group B=1 B=2 x? 
Overall 
Males 363 (58.5) 258 (41.5) 3.37 
Females 313%(53.1) 277 (46.9) i 
Reproductives 3794(97.7) 278 (42.3) 1.79 
Non-reproductives 298 (53.7) 257 (46.3) ; 
Adults 364 (58.7) 256 (41.3) 
Subadults 246 (57.1) 185 (42.9) 14.63” 
Juveniles 60 (41.4) 85 (58.6) 
Months of increase 

Males 169 (56.3) 131 (43.7) 1.46 
Females 169 (51.5) 159 (48.5) Ä 
Reproductives 211 (54.7) 175 (45.3) 0.24 
Non-reproductives 128 (52.7) 115 (47.3) 3 
Adults 186 (57.8) 136 (42.2) 
Subadults 99 (55.0) 81 (45.0) 7.89* 
Juveniles 50 (42.7) 67 (57.3) 


Males 
Females 


Reproductives 
Non-reproductives 


Adults 
Subadults 


Juveniles 


=D < 0.05; *** p < 0.001. 


Months of decline 


109 (58.3) 
89 (55.6) 


87 (61.3) 
111 (54.1) 


113 (61.1) 
79 (52.3) 
6 (66.7) 


78 (41.7) 
71 (44.4) 


55 (38.7) 
94 (45.9) 


72. (38.9) 
72. (47.7) 
3 (33.3) 
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second of two successive trapnights. Overall, 55.8 % of voles captured on both nights of a 
trapping period were captured in a group of smaller size on the second of the two nights 
(Table 3). There were no significant differences based on sex or reproductive condition, but 
juveniles were more likely than adults or subadults to be captured in a larger group on the 
second trapnight. The same pattern was obtained when only voles from months of 
population increase were considered but the tendency of juveniles to be captured in a larger 
group on the second of two nights was less pronounced during these months. During 
months of population decline there were no differences based on sex, reproductive 
condition, or age class. 

Variable C differentiates among voles captured in a stable group sıze of one, two, or 
three or more individuals on two successive trapnights. Most voles, with the exception of 
juveniles, were found most often in a group of C = 1 (Table 4), while juveniles were found 
most often in a group of C =3. In comparison with males, females showed a greater 
tendency to be captured in a group of C =1. In other words, a given female who was 
captured in equal size groups on two successive trapnights was significantly more likely to 
be captured by herself on both of those trapnights, while a male was more likely to be 
captured in a group of two or larger. Reproductive voles had a greater tendency to be 
captured in a group of C = 1, while non reproductive voles had a greater tendency to be 
captured in a group of C =3. There was a strong tendency for adults to be captured in a 


Table 4 


Occurrence of variable C in different classes of voles and the results of contingency table analysis 
Percentages are given in parentheses 


cC=1 c=2 


Overall 


Males 
Females 


Reproductives 
Non-reproductives 


Adults 
Subadults 


Juveniles 


Males 
Females 


Reproductives 
Non-reproductives 


Adults 
Subadults 


Juveniles 


Males 
Females 


Reproductives 
Non-reproductives 


Adults 
Subadults 


Juveniles 


142 (42.0) 
208 (56.4) 


216 (57.8) 
135 (40.4) 


221 (58.6) 
109 (41.3) 
17 (28.8) 


92 (27.2) 
69 (18.7) 


83 (22.2) 
78 (23.4) 


88 (23.3) 
62 (23.5) 
10 (16.9) 


Months of increase 


56 (37.1) 
110 (55.3) 


129 (58.6) 
37 (28.5) 


118 (60.2) 
34 (34.0) 
12 (24.5) 


43 (28.5) 
35 (17.6) 


49 (22.3) 
29 (22.3) 


47 (24.0) 
21 (21.0) 
9 (18.4) 


Months of decline 


66 (55.0) 
73 (67.0) 


58 (70.0) 
82 (55.8) 


75 (64.1) 
60 (56.1) 
4 (80.0) 


* n < 0.05; ** Dr. 0.01; m p-=.:0.001 


32 (26.7) 
21 (19.3) 


18 (21.7) 
35 (23.8) 


25 (21.4) 
28 (26.2) 
0(0) 


104 (30.8) 
92 (24.9) 


75 (20.1) 
121 (36.2) 


68 (18.0) 
93 (35.2) 
32 (54.2) 


52 (34.4) 
54 (27.1) 


42 (19.1) 
64 (49.2) 


31 (15.8) 
45 (45.0) 
28 (57.1) 


22 (18.3) 
15 (13.8) 
7 ( 8.4) 
30 (20.4) 
17 (14.5) 


19 (17.8) 
1 (20.0) 
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group of C = 1, and a strong tendency for juveniles to be captured in a group of C =3. 
Reproductive females had the strongest tendency to be captured in groups of C = 1 (66 %, 
compared to 36-48 % for the other three groups). Non-reproductive males had the 
strongest tendency to be captured in groups of C=2 or C=3 ( 64 %, compared to 
34-55 % for the other three groups). The distribution of this variable among the four sex 
and reproductive condition classes was highly significant (X? = 47.25, p< 0.001). 

As with the previous two variables, the patterns exhibited during the months of increase 
were similar to the overall pattern. During months of decline, the distribution of varıable C 
showed less of a relationship to the various classes of voles. The only difference during 
months of decline was a greater tendency of non-reproductive voles to be captured in a 
group of C = 3, and a greater tendency for reproductive voles to be captured in a group of 
@&=1. 


Discussion 


This paper is an attempt to expand the paradıgm of Davis (1955) and more recent workers, 
who used multiple capture trapping as a static, indirect assessment of social behavior. The 
three variables which characterize the dynamics of individual multiple capture patterns 
were used to generate, by an extension of this paradigm, population-wide measures of 
sociality. Several conjectures had to be made. Clearly, these conjectures are meaningless on 
the individual level, since when one considers a single vole in a trap, that vole, presumably, 
has very little control over the number and characteristics of other voles who decide to 
enter that trap. But the present analyses attempt to look at group and population trends ın 
these capture group tendencies. We believe that there is usefulness in comparing these 
aspects of the behavior of the vole population between the sexes, reproductive condition 
classes, and age classes, and during different demographic periods. 

Variable A, which classified individuals as either remaining constant or changing ın their 
capture group size, was interpreted as a relative measure of the stability of social groups. A 
population characterized by individuals showing more likelihood to be captured in groups 
of the same number of individuals from night to night was assumed to be exhibiting a 
higher degree of social stability than was a population characterized by individuals which 
were more likely to be captured in groups of different sizes on successive trapnights. In 
other words, the alterations in social relationships which would characterize a population 
in a state of social instability would be manifested in changes in night-to-night capture 
group affınities. However, it should be pointed out that the probability of a voles being 
captured in the same size group from night to night, logically depends on the group size, 
since ıt would tend to be more lıkely that a small group would maintain its composition 
than would a larger group. Accordingly, voles with a higher tendency to be captured sıngly 
(such as reproductive females) should be more likely to be classified as A = 1, which is 
exactly what is seen. However, the higher tendencies towards single captures cannot 
entirely explain the distribution of Variable A. In a previous study (REICH and TAMARIN 
1984), ıt was shown that females are captured singly in about 32 % of their captures, yet 
they are classıfied as A =1 in the present study, 66 % of the time (Table 2). Similarly, 
males are captured singly in about 28 % of their captures (REICH and TAMARIN 1984), yet 
they are classified as A = 1 in the present study, 71 % of the time (Table 2). Thus, while it 
is true that much of the variation in Variable A might be explained on the basis of single- 
capture tendency, a large part of this variation cannot be attributed to this factor. 

Variable B, which classified individuals as being captured in a larger or smaller group on 
the second trapnight was interpreted as a relative population-wide measure of “social 
motivation” reflecting a state of change in social structure. A population characterized by 
individuals tending to be captured in a larger group on the second night were thought of as 
exhibiting a tendency towards more positive (attraction) associations, while a population 
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characterized by voles which tended to be captured in a smaller group on the second night 
was thought of as exhibiting a tendency towards more negative (avoidance) associations. 
This assumption is the dynamic representation of Davis’ paradigm. If an individual 
captured in a larger group is showing more socialıty than one captured in a smaller group, 
then population-wide changes in either direction from night-to-night can be assumed to 
reflect population changes in motivations towards increased or decreased socialıty. Vari- 
able B is not influenced by voles having a greater tendency towards larger or smaller 
capture groups. Variable C, which classified individuals according to the capture group size 
at which they were remaining constant from night to night, was, like Variable B, also 
assumed to be a population-wide measure of “social motivation”, the difference being that 
Variable C reflects the stable aspects of social structure rather than its flux. A population 
characterized by voles which were captured individually on both nights (C=1) was 
assumed to be exhibiting a tendency towards stable negative associations, while popula- 
tions characterized by voles which were captured in pair groups on both nights (C = 2) or 
in groups of three or more individuals on both nights (C = 3) were assumed to be 
exhibiting a tendency towards stable positive associations. As for Variable B, the assump- 
tions underlying this varıable reflect the dynamics of Davis’ paradigm. Because Variable C, 
like Variable A, could be expected to be directly related to population density, direct 
comparisons between the two demographic periods could not be made. 

Within the framework of these assumptions, differences were discovered between 
groups based on sex, reproductive condition, and age class, in their respective social 
interaction tendencies. Different patterns in the distribution of these variables when the 
population was undergoing increases and declines in density were also seen. 

A higher level of social stability was shown by females as compared to males and by 
adults and subadults as compared to juveniles, as indicated by the greater tendency or 
males and juveniles to be captured in different size groups on successive trapnights 
(Variable A). Of the four sex and reproductive condition classes, reproductive females 
exhibited the highes level of social stability, and reproductive males the lowest. Although 
stable, reproductive females also exhibited the highest tendency towards negative associa- 
tions (Variable C). This tendency was likewise seen in reproductives and adults of both 
sexes, while males and non-reproductives of both sexes exhibited tendencies towards 
positive associations. 

These observations are consistent with the model of female territoriality in voles 
presented by Manıson (1980), which describes reproductive females as defending exclusive 
territories, and reproductive males as ranging over several female territories. Territorial 
exclusiveness of reproductive females is reflected in the present study by their tendency 
towards stable, negative associations with other reproductive females. The tendency of 
reproductive males to exhibit unstable, positive associations, as observed in the present 
study, ıs also consistent with this model. 

Behavioral models of population regulation in voles (Kress 1978; TAMmARIN 1983) 
postulate that differences in social interactions exist between populations undergoing 
increases ın density and those undergoing declines in density. Such differences were noted 
in the present study. Tendencies towards higher levels of social stability (Variable A) were 
seen in months of increase, and this was strongest ın the subadult age class and in non- 
reproductives of both sexes. Months of increasing population density were also charac- 
terized by a greater tendency towards positive associations (Variable C), and again, this 
effect was strongest in subadults and in non-reproductives, especially females. Months of 
declining population density did not show these trends. 

Differences between months of population increase and decline were most evident in 
the subadult age class. This is consistent with models attrıbuting demographically- 
significant differential dispersal to these voles (GAInEs and MCCLENAGHAN 1980). Unfor- 
tunately, sample sizes were too small to permit further subdivision of groups to be able to 
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look at sexes and reproductive condition classes within separate age classes in months of 
population increase and decline. 

It may be argued that the measurement of these varıables does not really describe details 
about social relationships, because different kinds of associations are being considered 
together. Surely, there are many and varied reasons for two or more voles to “associate” 
with each other, yet these three variables do not distinguish, for example, a reproductive 
female captured with a reproductive male from one which is captured with a single 
juvenile. Knowing the exact composition of capture groups based on sex, reproductive 
condition and age would clearly provide us with more information about possible 
motivations for group associations. However, it was the intention of the present study to 
see if there is value in simply describing the population and segments of the population 
based solely on the night-to-night changes in capture group association patterns. The fact 
that consistent differences in these patterns were evident indicates that there is indeed value 
in such an approach. We believe that this paper demonstrates a potential usefulness of 
multiple-capture live-trapping data for analyses of social behavior which extend beyond 
sımply describing the distribution of individuals in single or multiple capture groups. 
Furthermore, it underscores the necessity of considering social factors as contributing to 
trap bias in multiple-capture demographic studies. 
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Zusammenfassung 


Die Dynamik sozialer Beziehungen bei Wiesenmäusen (Microtus pennsylvanıcus) aufgrund von 
Assoziationen in mehrfach fangenden Lebendfallen 


Vorgeführt wird eine Methode zur indirekten Beobachtung sozialer Beziehungen bei Wühlmäusen, 
die auf kurzfristigen Änderungen der Assoziationen in mehrfach fangenden Lebendfallen beruht. Bei 
Wiesenmäusen (Microtus pennsylvanicus) in Massachusetts konnten mit diesem Verfahren ver- 
schiedene Variable zur Neigung zu Gruppenbildungen und zur Stabilität dieser Gruppen erfaßt 
werden. 

Höhere soziale Stabilität konnte bei Weibchen gegenüber Männchen und bei älteren gegenüber 
jungen Tieren ermittelt werden. 

Die höchste soziale Stabilität wurde bei fortpflanzungsfähigen Weibchen, die geringste bei 
fortpflanzungsfähigen Männchen festgestellt. Fortpflanzungsfähige Weibchen zeigten auch die gering- 
ste Tendenz zu Assoziationen. Bei wachsender Bevölkerungsdichte neigen die Mäuse eher zu 
Assoziationen als bei sinkender. Diese Beobachtungen sprechen für Territorialität der adulten 
Weibchen. Sie stehen in Einklang mit Vorstellungen über die Dichteregulation bei Wühlmäusen durch 
Änderungen im Verhalten. 
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Abstract 


The South American Inıidae immigrated from the Pacific coastal regions to the lake system of the sub- 
Anden molasse! troughs in the Miocene some 15 million years ago. Here, following the disappearance 
of the link with the Pacific sea as a consequence of the Anden orogenesis in the Pliocene (5 to 1.8 
million years ago), they had to adapt to the sub-Anden lakes of the freshwater molasse. These lakes 
were very turbid owing to the huge load of sediment delivered from the geologically rapıdly rising 
cordilleras. The Iniidae reacted to this with a reduction of their visual capacity. The prototype /nıa 
boliviensis ensued in the Bolivian sub-Anden troughs. They migrated via the Iquitos gate to the larger 
Amazon - Orinoco river system during the Pleistocene (1.8 million to 10 000 years ago). Here they 
developed into the “modern” /nia geoffrensis (larger brain, reduced dental count). At the beginning of 
the Holocene some 10 000 years ago the surrounding landscape changed from the previous semiarid 
savanna to the rainforest with its black water. This water separated the, upto that time, united turbid 
water regions of the Amazon - Orinoco and formed, in the region of the present Rio Negro, and acıd 
black water barrier, avoided by the /nia geoffrensis and thus causing the development of subspecies, 
the Inıa geoffrensis geoffrensis and the Inia geoffrensis humboldtiana. The former of these subspecies is 
bound to the Amazon and the latter to the Orinoco river system (TREBBAU and VAn BREE 1974). 


' Molasse (trough) is a term of the French-Swiss Alpine geology and means sinking troughs 
neighboured to young orogens (e. g. the Alpes or the Anden), filled up by coarse rubble caused by the 
uplifting mountains. 
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Introduction 


Of the South American Odontoceti only the Iniidae are definite freshwater dwellers and — 
in contrast to other species - therefore don’t occur in brackish coastal waters. Perhaps this 
is because the Iniidae — a unique exception? — traversed the continent from the Pacific 
almost to the Atlantic. Among the Iniidae there are three species or subspecies: /nia 
boliviensis limited to the Bolivian sub-Anden, and /nia geoffrensis which with the 
subspecies /nia geoffrensis geoffrensis settled in the Amazon district and /nia geoffrensis 
humboldtiana settled in the Orinoco river system (Van BREE and RoBINEAU 1973; PILLERI 
and GIHR 1977; PıLLerı et al. 1982; TREBBAU and Van BREE 1974). 

Inia boliviensis is said to be the original species and this assumption is based (among 
other things) on the fact that reduction in dental count and the increased cerebralisation are 
looked upon as a progressive development. 

The distribution of the /nia boliviensis ıs identical with the area of the geologically 
extinct Lake Beni. This lake was the Pleistocene remnant of a bigger Pliocene lake system 
known as the sub-Anden freshwater molasse. This itself developed from the Miocene 
marine molasse and had, even during the beginnings of the Anden orogenesis, a connection 
with the Pacific. The oldest species of Iniidae, Proinia patagonica True, have for this reason 
been traced and proved in marine layers of the Lower Miocene in Patagonia (TRUE 1909, 
1910). 

BARNES in a recent letter to the author (Aug 29, 1984) pointed out that Proinia 
patagonica is not a species of Inıidae, but is probably some kind of large Squalodontidae. 
Also the North American genera Lophocetus and Kampholophos have been called Inıidae, 
but in his paper (Barnes 1978) he re-assigned them to Kentriodontidae. 


Results and discussion 


The Inıidae as ordered to the Platanistoidea (PıLLErr et al. 1982) (Barnes in his letter: The 
evolutionary history of all Platanistoidea is very poorly understood, and most reputed 
fossil taxa need serious re-examination) developed, at the turn of the Miocene to the 
Pliocene, perhaps 22 million years ago, out of the Squalodontoidea from Burdigal 
(Miocene) later extinct (see fig. 3 in ROTHAUSEN 1968). The Squalodontoidea were, from 
the most part, closely tied to the shallow waters in the immediate coastal region where the 
water was relatively warm. It is also true of the early Iniidae that they were coastal dwellers 
(OELSCHLÄGER 1978). Their primeval structure allows this supposition. 

The early Iniidae inhabitated the Pacific coastal region and in the Middle Miocene, some 
20 million years ago, when the Anden orogenesis began (ZeırL 1979), thrust into the newly 
forming molasse lakes. Here they suffered a similar fate to many former coastal dwellers 
which, after the loss of the link with the Pacific, had to adapt to the isolated and freshening 
molasse lakes. It is not wonder that in the contemporary sub-Anden - that is the east sıde 
ofthe Andean Cordilleras, many forms of life exist that show a relationship to the Pacific: 
horned pike, sardine, shrimps, sole, ray... 

The concurrence between the marine and freshwater forms is often so great that-e. g. - 
“the slender, little, elliptical sole Achiropsis natteri looks, indeed, like a true sole from the 
sea - one that is stunted in growth” (Lürıng 1969). And “the freshwater sardine 
Lycengraulıs batesii which grows to length of over 14 cm and is common in the Rio Ucayalı 
and Rio Huallaga below Yurimagua looks very like the related Engraulis ringens — that 
sardine which composes the enormous fish swarms of the Humboldt current in front of the 
North Chilean and Peruvian coast‘ (LüLıng 1969). 
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It was in this sub-Andean molasse lake district that the original species of Inıa 
boliviensis developed out of the Proinia species. 

The new environment of these molasse lakes caused further adaption. Surrounded by 
savanna and arıd regions (KLAMMER 1982) and bounded by the rapıdly growing cordilleras 
the molasse lakes and their trıbutaries were very rich in sediment which led to a 
considerable and permanent turbidity of the waters. The /nia had, in addition to adapt to 
this turbidity, a reduction of their visual capactıy (PıLLeErı and Pırrerı 1982). The river 
dolphin /nia has been microphthalmic since this time (see also GEwALT 1978). The 
Pliocene molasse lakes filled the whole of the northern sub-Anden. From there it was 
possible for /nia to penetrate via existing or newly forming lakes into the river system of 
the Amazon and the Orinoco. Such links existed relatively early and are particularly to be 
supposed where, for a geologically long period, a zone of subsidence has existed. The 
Amazon Graben traverses the South American continent from Guayaquil to the mouth of 
the Amazon (see fig. 1), passed the region of the later sub-Anden. The Amazon Graben is 
older than the Anden Cordilleras and even older than the Atlantic ocean which formed 
some 110 million years ago. Thus the Graben finds an appropriate continuation on the 
African side in the Benou& Graben which can be followed to Lake Chad (GRABERT 1983). 

How early this passage may have existed, when a connection between the sub-Anden 
and the mouth of the Amazon can be proved for the first time follows from the 
examination of sediments from the Amazon delta cone (DAMmUTH and Kumar 1975). This 
cone shows fine-grained laminated deposits in its oldest part (Cretaceous to Lower 
Miocene). These deposits demonstrate a calm and slight sedimentation. However, in the 
Middle Miocene the deposit picture changes. This indicates a stronger transporting power 
(more volume of water) and an increased catchment area (newiy tapped sub-Anden) 
(Surco and PERCH-NIELSEN et al. 1977). 

It is possible to take the bay of Guayaquil - at the Pacific end of the Amazon Graben - 
as entrance for the Iniidae into the sub-Anden instead of the district round of Arica. 
However the fossil precursor Proinia patagonica (from the marine Miocene of Patagonia, 
see TRUE 1910) makes it clear that the Iniidae (or their marine precursors) extended far to 
the south. 

The Pacific Iniidae must have made their way vıa the Bolivian sub-Anden to the 
freshwater system of the Amazon and the Orinoco and did this using the Purüs - 
(GRABERT 1967), ore probably the Iquitos-gate (see Fig.). Their penetration of this system 
is placed at the turn of the Pliocene to the Pleistocene and from this time on a 
differentiation between the /nia boliviensis and Inia geoffrensis ıs to be reckoned with. 

In spite of this very old and repeatedly reactivated subsidence zone of the Amazon 
Graben a continous sea connection has never existed, although at both ends marine Upper 
Cretaceous layers are deposited (KEHRER and KEHRER 1969; KATZER 1903). The Amazon 
Graben was, particularly in the Upper Miocene and the Pliocene, a fluvially, limnally 
marked system similar to that in the recent East African Graben. 

It is precisely in the region of this passage that the first fossil freshwater dolphin, 
Plicodontinia, were proved in the Plio-Pleistocence Pebas layers in the upper Amazon 
region (MIRANDA RIBEIRO 1938). Although, today, these passages are no longer clearly 
visible that is because just there a very considerable coverage with very young Anden 
material is present. This Amazon Graben (DE Loczy 1968, 1970; GRABERT 1983) demons- 
trates even today with its minor and medium earthquakes its active subsidence tendency 
(BERROCAL and AssumpcAo 1982). This is particularly so in the region of the northern 
peripheral fault of the Amazon Graben (see Fig.). 

The Amazon - Orinoco river system, during the Pleistocene in the main united, was 
surrounded by savanna as were the sub-Anden molasse lakes. This led to large sediment 
transport which made the water turbid, - the rainforest so typical today didn’t exist as yet 
-, at least not to the present extend. Besides this the seawater level lay here, as all over the 


Migration and speciation of the South American Iniidae 337. 


rel 
en 
Sa 
Äquator ZLDE ge 
Guayaquil yo a 2 
Um na A = 
x o_ 
ae De; 
ie 5 Gen 
Br == 
FRE Brasilia N So, 
15 2 
Pu 
Rio de Janeiro 
iM] 
. I 
1 OR A Bı B2 Ss te} 
IN 
2 Oro lnc-a'm INTER 
Praeelerch id, e z IS) 
3. 1555 —1,3 Buenos AiresH SEES) 
IS 
nat Er Ei 
= __ 10.000 ar 
TS TOT 
5, \ 
/1.®@ 
0 
0 500 1000 km d N 
N 


1: Range of the Iniidae. A = /nia boliviensis; B1 = Inia geoffrensis geoffrensis; B2 = Inia geoffrensis 
humboldtiana. — 2a: fossil Iniidae: Proinia patagonica, Plicodontinia; recent Iniidae: b = /nia 
geoffrensis humboldtiana (see GEwAaLT 1978); c = I. geoffrensis humboldtiana (see TREBBAU and van 
BrREE 1974); d = I. humboldtiana (see PıLLerı and PıLrerı 1982); e = /. boliviensis (see PILLERI 
1977). - 3: Migration of the Proiniidae from the Miocene coastalregions (15 million years ago) to the 
Bolivien sub-Anden; development of the /nia boliviensis through adaptation to the freshwater 
environment (5 million years ago); immigration to the Amazon - Orinoco system and further 
development to /nia geoffrensis (1.8 million years ago). — 4: The formerly united Amazon-Orinoco 
river system. — 5: Separation of the once united systems through the formation of a blackwater barrier 
some 10 000 years ago. - 6: The Amazon Graben. - 7: Seismic events about the northern edge of the 
Amazon Graben in the last decades 
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Table 


Immigration and speciation of the South American Iniidae in time and space 


formation of blackwater and development of subspecies of /nia geoffrensis 


Ban geoffrensis (= Amazon) and of /nia geoffrensis humboldtiana (= Orinoco). 


10.000 years 


Persistence in original region of 
the Bolivian sub-Anden of the 


Immigration to the larger ecosystem of 
the amazon and Orinoco. 


Pleistocene Development to the modern /nia geof- | primeval forms of /nia bolı- 
frensis wıth greater cerebralisation and | vzensis until today. 
reduced dental count. 
Plicodontinia, a fossil form from the limnal fluvial Pebas layers of the upper 
Amazon region. 
1.8 m.y. 
Formation of freshwater molasse with turbid waters as a result of larger 
Pliocene sediment transport from the rising cordilleras. 
Adaption of the Inüidae to the turbid water environment e.g. by a reduction 
in visual capacity (microphthalmic). 
5m.y. 
Immigration of the marine Proiniidae (e.g. Proinia patagonica True) from the 
Miocene Pacific to the marine molasse troughs east of the rising Andes. 


Some 15 million years ago the beginning of the proper Andes orogenesis. 


world, about 100 m lower since the freshwater was bound as ice in the polar regions during 
the Pleistocene ice age. In consequence heavy erosion was possible. At this time wide 
expanses of the formerly to the Pacific orientated sub-Anden were connecting to the 
Atlantic via the old pre-Andean watershed (prior to the Andean orogenesis). 

Indications are supplied by examining the heavy-minerals in the Pleistocene sands of the 
Amazon mouth (SCHNITZER and FARIA 1981). The many waterfalls and rapids particularly 
on these stretches are evidence of the geological immaturity of the river beds and thus of 
the relatively young age of these passages (GRABERT 1971, 1982). 

The immigrant /nia in this river system extended as it was through this tapping 
developed into the “more modern” /nia geoffrensis. The broader region and in addition the 
many-sided biotope posed greater demands so that /nia reacted with a higher cerebralisa- 
tion (the reduction in dental count can be attrıbuted to a greater availability of fish and 
food). These environmental conditions, however, changed at the beginning of the Pleis- 
tocene. 

The Pleistocence inland ice began to melt causing the seawater level to rise by some 100 
m to the present mark. This rise can be observed all over the world and is valıd for the 
Amazon mouth region as well. Examination for the Amazon terraces supplied clear 
evidence of this (KLAMMER 1971). The delta cone supplied until then with sediments was 
flooded and “drowned”. The damning back of waters and delayed drainage ın Central 
Amazonıa caused the formation of such typical river-lake landscapes as “värzea” in which 
by far the largest part of the sediment load was caught up and not carried further to the 
delta (SıoLı 1966; Irron 1976, 1982; Assy 1979). The huge river estuary of the Amazon 
came into beeing. However the amount of water flowing from the unchanged catchment 
area remained constant so that the phenomenon of the fresh barrier extending far out into 
the Atlantic came about. 

As simply as the climatic story of the Quaternary Amazon is described just as 
differentiated is it when observed more closely. It is, in fact, marked by frequent changes 
from arid to humid phases of varying length in which the rainforest shrank or extended. 
Tropical rainforest has always been present in the Amazon region if only as a gallery forest 
at least since the time during which the region has been traversed by the equator and 
tropical zones. This ıs proved by the few climatic witnesses for the time since the decay of 
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Gondwana, approximately since the Jurassic -— Cretaceous boundary some 110 million 
years ago. Large scale and long-termed clımatic changes were however influenced by two 
geological main events: by just that decay of Gondwana which caused the formation of the 
expanse of water of the Atlantic to the east of South America, and by the Andean 
orogenesis which formed mountains out of the Pacific coastal region. These, lying across 
the mainwind direction parallel to the equator, have governed the meterological conditions 
in the Amazon region Iyıng to the east. 

Thus it is assumed that during the maximum glaciation the annual mean temperature 
was 4 to 5 centigrades (4-5 °C) lower than today, less precipitation occurred and thus the 
climate was drier (VAn dER HAMMEN 1972). Apart from this, major climatic events can 
have caused a displacement of the climatic belts so that desert latitudes may well have been 
pushed considerably north towards the equator. KLAMMER (1982) shows e.g. for the 
Pliocene of the Pantanal an arıd condition with dune sedimentation. 

The rainforest reduced during the dry periods served as refuges for the forest fauna. 
New forms developed out of the isolated and reduced populations. These came into 
secondary contact with one another when the forests extended again as the result of an 
increasing humidity of the clımate; this is particulary true of birds indigenous to forest 
(HAFFER 1969, 1977). Their differenciation and probably that of other vertebrates (P. 
MÜLLER 1973) ıs thus geologically young and took place relatively rapidly (see also 
IURTEARTI1 975). 

The Iniidae living in the waters of the Amazon will have been only slightly affected by 
these events. That changed, however, when as the seawater level rose following the melting 
of the inland ice and growth of the continous rainforest the black water rich in humus 
appeared. 

The flooded forest, the “igapö” (see IRMLER 1977), developed with the rising water level 
and increased quantities of humus material conditioned by the vegetation entered the 
water, coloured it brown and gave it the high degree of acidity (Srorı 1968). The already 
nutritionally poor soils were almost leached by the nearly sterile rainwater: the Podzol 
soils of the Amazon lowland developed (KLince 1967, 1969). The length of the descent for 
the waters having been reduced by the rising of the seawater level together with the 
capacity of the vegetation for retaining meant that hardly any sediment was transported 
and the turbid water changed to black water. The present blackwaters are of Holocene age 
and is geologically really young, too. 

Blackwaters formed particulary there where the flooded forest, together with its river- 
lakes and a low height above sea level, found optimal conditions for developing - in the 
region of the Rio Negro. This region thrusts like a barrier of blackwater in the formerly 
united turbid water regions of the Amazon and Orinoco and separates these into a 
northern (= Orinoco) and a southern (= Amazon) region. 

In this the formerly uniform population of /nia geoffrensis was split up and the 
differentiation of the subspecies into /nıa geoffrensis geoffrensis (= Amazon) and /nia 
geoffrensis humboldtiana (= Orinoco) began. Although it is reported that /nia have been 
seen in blackwater, if very rarely (PıLLerı and PırrErı 1982), they do not appear to feel 
comfortable there. That may depend on a lack of fish as food and on the high acidity of the 
riverwater, up to 3.8 pp (according to SıoLı 1968). 


Zusammenfassung 


Migration und Artbildung der südamerikanischen Iniidae (Cetacea, Mammalıa) 


Die südamerikanischen Iniidae sind im Miozän, vor rund 15 Mio. J., aus pazifischen Küstengewässern 
in die subandınen Molasseseen eingewandert, wo sie sich dann nach Verlust der Verbindung zum 
Meer infolge der Anden-Orogenese ım Pliozän (5 bis 1.8 Mio. J.) in den Seen der Süßwassermolasse 
anpassen mußten. Diese Seen waren durch die angelieferte hohe Sedimentfracht aus den geologisch 
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rasch emporwachsenden Cordilleren sehr trübe, worauf die Iniidae durch eine Reduktion des 
Sehapparates reagierten; sie sind microphthalm. 

Im bolivianischen Subandin entstand die Urform von /nia boliviensis. Diese wanderte im Pleisto- 
zän (1.8 Mio. J. bis 10 000 J.) über die Iquitos-Pforte in das Amazonas-Orinoco-Flußsystem ein und 
bildete sich dort zur „modernen“ /nia geoffrensis um (höhere Cerebralisation, Zahnzahl-Reduzie- 
rung). Mit Beginn des Holozäns vor rund 10000 J. wandelte sich die bisherige Steppen- und 
Savannen-Landschaft in den Regenwald mit seinen Schwarzwässern um. Diese spalteten das bisher 
einheitliche Trübwasser-Gebiet von Orinoco und Amazonas auf und bildete - im Bereich des heutigen 
Rio Negro - einen Schwarzwasser-Riegel mit hohen Säuregraden, der von /nia geoffrensis gemieden 
wird und der dadurch zur Unterarten-Bildung von /nia geoffrensis geoffrensis und Inia geoffrensis 
humboldtiana führte; erstere Unterart ist auf das Amazonas-, letztere auf das Orinoco-Flußsystem 
beschränkt (TREBAU und VAn BrEE 1974). 
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Abstract 


Adrenal glands were collected from 71 male and 172 female elephants shot in Western Uganda in the 
period 1973 to 1974. This took place in-Murchison Falls and Queen Elizabeth National Parks and 
included both the dry and wet seasons. The analysis of the material collected, revealed a variety of 
facts. The right adrenal gland ıs consistently heavier than the left one. There is very little sex difference 
in adrenal weights of coeval specimens. Adrenal weights generally increase pari passu with age in the 
young animals. The female elephants exhibit adrenal weight changes with the reproductive states but 
this is not significant. There is no evidence of seasonal or geographical varıation in the adrenal gland 
weights of elephants of the same age and/or sex. Suggestions are put forward to try and account for the 
observations made. 
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Introduction 


The mammalian adrenal gland is structurally and functionally made of two distinct parts 
namely the medulla surrounded by the cortex. The size of the adrenal cortex, estimated by 
adrenal weight has been used as an indirect measure of function in mammals. Preliminary 
to use of the adrenal size in this kind of functional assessment, an understanding of seasonal 
changes in adrenal weights relative to body weight is necessary. Changes occur in relation 
to nutrition, reproductive states and population densities; sexual and species differences of 
variable magnitudes are also known. But adrenal changes in the biggest terrestial mammal 
are not well known (KruMREY and Buss 1969). 

African elephants are not normally subject to the extreme temperature variations 
encountered by mammals living in temperate regions. In addition, it is reported that in 
Western Uganda the elephants breed throughout the year with no distinct seasonal 
acceleration (Buss and SMITH 1966). Much of the work on the adrenal glands has been done 
on small temperate mammals (BaranGA 1980). Although considerable research has been 
conducted on the African elephants, information on its adrenal gland is still limited (Hırr 
et al. 1953; KRuUMREY and Buss 1969; O’DoNOoGHUE et al. 1967). 

An opportunity for the material presented itself during the elephant population 
appraisal exercise in Western Uganda (Marpas 1977). Unlike previous studies on the 
adrenal glands of Loxodonta africana, this study had access to a larger sample size and thus 
should provide reliable information on the adrenal weights in this species. This paper 
presents findings on the adrenal gland weight changes in relation to sex, age, reproductive 
states and the adrenal gland symetry or lack of it. 


Materials and methods 


The work reported here is based on adrenal glands of 71 male and 172 female elephants shot in western 
Uganda (Marpas 1977). The anımals were collected on both sides of Kazinga channel in the Queen 
Elizabeth National Park and on both sides of the Nile in Murchison Falls National Park. This exercise 
extended over both the dry and wet seasons of 1973 and 1974. 


The habitat 


Queen Elizabeth National Park (1,979 sg-km) is situated just to the South of the Rwenzori mountains 
in the western branch of the East African Rift Valley. It straddles the equator and includes Kazinga 
channel, which joins Lakes Edward and George. The altitude ranges between 910 and 1350 meters but 
most of it lies below 1100 meters above sea-level. The rainfall varıes from 600 to 1400 millimeters per 
annum; and falls mainly during March to May and September to November. 

Murchison Falls National Park is larger than, and almost twice as big as, Queen Elizabeth National 
Park. It is situated in Northwestern Uganda. It is bisected by the Victoria Nile joining Lakes Kyoga 
and Albert. It lies between 600 and 1000 meters above sea-level. Its rainfall ıs characterised by a short 
dry season between December and February, which is followed by a long wet season from March to 
November with peaks in Aprıl/May and September/October. 

Daylength in Uganda is about 12 hours all the year round. The annual and daily temperature 
fluctuations are not much; and the range between the lowest and the highest temperature is not more 
than 10 °C. Thus, extreme temperature variations are not a factor here. Vegetation is mainly a mixture 
of forest and savannah woodland in Queen Elizabeth National Park; and grassland in Murchison Falls 
National Park (LANGDALE-BROwN et al. 1964). 


The elephants 


The sex of each elephant shot was noted and each specimen assigned a code number by which the 
salvaged tissues were also identified. The specimens were divided into immature and mature males and 
females by the method of Laws and PARKER (1968). The age classes were based on the estimated age 
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(Marpas 1977) and include immature (pre-puberty), puberty, nonbreeding and breeding. Pregnant 
elephants were categorised into early pregnancy, midpregnancy and late pregnancy according to the 
estimated age of their fetuses. Lactating females were nonpregnant mothers in which it was possible to 
express milk. 


The glands 


The adrenal glands were removed as quickly as possible after the death of the animals. Work started in 
the field where the glands were quickly cleaned of the surrounding adipose tissue. The clean glands 
were individually weighed (to the nearest 0.1 g) and then hooked with an identification tag before 
fiıxing in 10 % neutral formalın for further processing. Length and width measurements (to the nearest 
0.1 cm) were made on the fixed tissues in the laboratory. Absolute adrenal weight is the total weight of 
the paired gland. Relative adrenal weight refers to absolute adrenal weight of the gland (g) divided by 
the weight (kg) of the anımal. 


Results 
Right and left adrenals 


Despite the individual variations, the majority of elephants (80 %) have havier right than 
left adrenals, and certainly this is always true of the mean figures calculated for all age 
groups in both sexes. The difference, between the two adrenal weights was found to be 
negligeable in fetuses; and it increased with the age of the anımals, until the largest mean 
differences of 17.1 g was recorded in the oldes breeding females. Comparisons of the left 
and right adrenal glands in reference to the age classes revealed that the greatest difference 
is found in the oldest specimens whether or not they are actively breeding (Tab. 1). 


Table 1 


Adrenal gland weights of some elephants 


Males Females 
Age Body Right Left PA RA Age Body Right Left PA RA 
(Years) Weight (Years) Weight 
(kg) (kg) 


0-Yr ; { Ä 228 2 5 .3 0.0934 
0.0733 

0.0750 

0.0678 

0.0537 

0.0683 

0.0620 

0.0858 

0.0490 

0.0528 

0.0635 

0.0621 

0.0748 

0.0635 

0.0537 

0.0645 

0.0621 

0.0733 

0.1124 

0.0811 

0.0693 

0.0688 

0.1002 

0.0842 

. Ä R 0.1021 

PA = Absolute adrenal weights (g) ; \ ‘0° 0.1013 
RA = Relative adrenal weights (g/kg) { 0 041057 


MEAN ADRENAL WEIGHTS (G) 


Fıg. 1. Relationship between adrenal and body weights of the 


400 


300 


200 


100 


344 J. Baranga 


Sex differences 


Absolute and relative adrenal gland weights are compared for both male and female ' 


elephants of the same age. It would appear that in most cases female elephants have heavier 
adrenal glands than males of the same age. The small differences observed in such a 
comparison (Fig. 2) however, are not only insignificant but most importantly inconsistent, 
at least, for the age groups studied. I should add that adrenal weights for most age groups 
of both sexes up to 30 years are much closer than they vary. 

Male elephants have lower relative adrenal weights than their coevals at 11 to 25 years of 
age. This is a period of initial sexual activity; and it ıs also likely that the body weight is 
increasing at a rate faster than the adrenal weights. As mature male elephants are heavier 
than females of the same age, and absolute adrenal gland weights tend to differ little 
between the sexes it is pertinent that this would result in low relative figures. There is no 
apparent increase in adrenal weights attributed to sexual maturity. 


Age related changes 


Absolute adrenal weights increase with age as they do with body weights in both sexes, and 
this relationship ıs generally linear (Fig. 1). On the other hand, the curve of the relative 
adrenal weights starts high in the very young elephants. It drops with increase in age until it 
hits the base at about 20 to 25 years of age from where it raises and does not fall again. It 
follows a similar trend as the absolute adrenal weight in adult elephants. The raise of the 
relative adrenal weight curve from about 20 years of age is less steep than the fall of the 
same curve experienced in the first six years of age. The low relative figures coincide with 
the initial sexual activity and early breeding in the life of young adults (Fig. 2). It should be 
noted here that the sample in the last three age groups was small. 

The lowest absolute adrenal gland weight (for a pair of adrenals) recorded, was 14.2 g 
obtained from a male specimen only a few weeks old. The highest figure of 397.0 g was 
recorded from an old female specimen. The rest of the absolute adrenal weights are found 
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between these two extremes. The mean absolute adrenal weights at sexual maturity are 
136 g for females and 128 g for males. Both female and male juvenile elephants do not 
attain the adult adrenal weight until they are breeding. Even when individual figures are 
considered, there is no adult absolute adrenal weight in the large juvenile adrenal weight 
range. 

The bigger-tusked male elephants are preferred, by the poachers, to the smaller-tusked 
females and this gives the latter a chance to live longer than the former. Therefore, most of 
the elephants 30 years of age and more in this study were females. Thus the highest mean 
absolute adrenal weight of 252.0 g was recorded in the oldest females. 


Changes associated 
with breeding 


At estimated pubertal stage the 

female mean absolute adrenal 300 
weights are 123.5 g compared to 
60.9g at pre-puberty. These 
weights continue to increase as 
the anımals breed so that the 
mean figures for early pregnancy 
are 167.8 g followed by 169.6 g 
for midpregnancy and 201.7 gfor 
late pregnancy. The absolute ad- 
renal weights increase from pre- 
pubertal through pubertal stages 
to the breeding animals with a 
response sımilar to and probably 
associated with the age of the anı- 
mals. Relative adrenal weigths 
also increase from early pregnan- 
cy through midpregnancy to late BOREEBESLE MP SPD 
pregnancy but do not reach their REPRODUCTIVE STATES 
maxımum level until lactation 
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stage (Fig. 3). Fig. 3. Adrenal weight changes with the reproductive states 
During the breeding period of the female elephants. PP = Pre-puberty; PB = Puberty; 


alone, the adrenal weights both EP = Early pregnancy; MP = Midpregnancy; LP = Late 
absolute and relative, increase pregnancy; LT = Lactation 

from early pregnancy through 

mid-and late pregnancy to lactation. Comparisons between pregnancy and lactation shows 
that the mean absolute adrenal weight of 195.7 g (n = 59) for pregnant elephants is lower 
than 252.4 g (n = 60) for lactating specimens. It is therefore apparent that then mean 
absolute adrenal weight like the mean relative adrenal weight reaches its peak during 
lactation. 


Seasonal and geographical trends 


The data in Table 2 and 3 shows slight differences even within the same age groups but in 
the final analysis the mean adrenal weight changes are still related to age. Attempts were 
made to compare the behaviour of elephant adrenal glands obtained from either side of 
Kazınga channel and the Nile but to no avail. Similarly, any little differences in the adrenal 
weights, both absolute and relative, that might be noticed between the two park popula- 
tions are statistically insignificant and geographically inconsistent. In other words, the data 
was inadequate for seasonal comparison and ultimately there is no suggestion from the 
avallable data of any seasonal or geographic trend. 
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Discussion 


The proportionately heavier right than left adrenal ın elephants is in agreement with what 
other workers found (Jones 1957). As in most mammals, a great variability of adrenal 
weights exists in elephant populations even when they are of the same sex and age. 
However, scrutiny of the data shows only small differences between males and females of 
the same age. These observations, which show little sex differences in adrenal weights of 
Afrıcan elephants, tend to differ with many reports on mammalian adrenal behaviour. 

Other workers have reported higher female adrenal weights in some mammals (Jones 
1957) and in the African elephant (Krumrey and Buss 1969). It is likely that the present 
report which is an analysıs of materials three times the number used by the previous 
authors, has had a bigger age-spectrum to be able to show the inconsistences in the 
comparison between the sexes. The present work supports other workers who found little 
sex differences in the adrenal gland weights of some mammals (Jones 1957). 

Like in most other mammals studied, the elephant adrenal glands continue to increase in 
weight with age from neonatal stage. This concurs with the earlier work of KRuUMREY and 
Buss (1969). Relative adrenal weights are high ın neonate elephants and drecrease with age 
up to the time when the anımals are sexually mature; and then increase with age thereafter. 
This may be due to the adrenal gland continuing to increase in weight after the anımal has 
attained its maturity. 

There ıs a definite change in the adrenal weights of elephants as they cross from 
immaturity to breeding. But I concur with KRUMREY and Buss (1969) who found no 
adrenal weight increase related to sexual maturation. The change is age-influenced and 
significantly related to breeding rather than attainment of sexual maturity. 

The relationship between increased adrenal weights and pregnancy and lactation in 
female elephants may not only be associated with the stress of breeding but more so with 
the care of the young. This fact may be underlined by the poaching pressure exerted on the 
elephants in the game parks, and the long suckling period characteristic of this species. This 
seems to confirm the observation that the energy demands of mammalıan offspring 
increase throughout pregnancy and lactation (MırLar 1975), so that lactation does not 
only become energetically but also socially the critical period of the breeding cycle. 

We are aware that adrenal weights may not always be valıd indices of function due to 
factors which include the presence of immature zones, since there is very little evidence 
that such zones contribute to cortical function. It is also possible that adrenal weight 
decreases with excessive stimulation mixed with a misleading increase in adrenal weight 
due to accumulation of lipıds (O’Keııy 1974). However, there were neither decrease in 
absolute adrenal weight nor consistent seasonal or geographical changes in the adrenal 
weights of the elephant. 

At this stage it is tempting to suggest that 1. adrenal weights might not be a valid index 
of seasonal function in the elephants or in the tropics; and 2. that we should not expect 
what occurs in small rodent populations to be duplicated in the largest terrestrial mammal. 
It is, on the other hand, possible that the African elephant with its close-knit social 
structure and receiving hostile attention and slaughter over an extended period of time will 
tend to suffer equally throughout the year in both parks. Then, this all-time harassment 
would appear to have cut across the seasons. 
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Zusammenfassung 


Nebennierengewichte von Afrikanischen Elefanten (Loxodonta africana) 


In den Jahren 1973 und 1974 wurden von 71 männlichen und 172 weiblichen, in West-Uganda 
geschossenen Elefanten die Nebennieren gesammelt. Die Tiere wurden bei den Murchison-Falls und 
im Queen Elizabeth-Nationalpark sowohl zur trockenen als auch zur feuchten Jahreszeit erlegt. Die 
Analyse des Materials brachte eine Reihe von Ergebnissen. Die rechte Nebenniere ist stets schwerer als 
die linke. Bei gleichaltrigen Individuen findet man nur geringe Geschlechtsunterschiede im Gewicht 
der Nebennieren. Bei Jungtieren nimmt das Gewicht der Nebennieren parı passu mit dem Alter zu. 
Weibliche Elefanten zeigen während der Fortpflanzung Änderungen im Gewicht der Nebennieren, 
die aber statistisch nicht signifikant sind. Es gibt keinen Hinweis auf saisonale oder geographische 
Variation im Gewicht der Nebennieren von Elefanten gleichen Alters und/oder gleichen Geschlechts. 
Die dargelegten Ergebnisse werden diskutiert. 
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Abstract 


Studied was a population of the Northern White Rhinoceros, Ceratotherium simum cottoni, in the 
Murchison Falls National Park, Uganda, from September 1977 until July 1978. Population status, 
social organization, territorial behaviour, habitat utilization, activity patterns and feeding ecology 
were investigated. 
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Introduction 


The Northern White Rhinoceros (Ceratotherium simum cotton:) has during the recent past 
suffered a serious decline and is now on the verge of extinction. (Reports on status and 
distribution: Herpes 1958; Cave 1963; SınnEy 1965; SCHOMBER 1966; CURRY-LINDAHL 
1972). In Uganda the species was exterminated by marauding soldiers in the Ugandan - 
Tanzanıan war of 1979 (EnromaA 1982; Hırıman 1980). 

The aim of this study was to provide ecological data which could serve as a basis for the 
management of the species, and to clarify the subspecies“ social organization, range 
utilisation, activity patterns and feeding ecology which were virtually unknown 
(BackHaus 1964). 

The social organization of the southern subspecies C. s. simum was from 1966 to 1971 
subject of a detailed investigation by OweEn-SMITH (1971, 1972, 1975), but ecological data 
for this subspecies are scarce too (cf. PLAYER and FEELY 1960; FOSTER 1960; Conny 1973). 

I observed the Murchisons Falls National Park (MFNP) White Rhinos from September 
1977 to July 1978. 


Population, materials and methods 


The MFNP White Rhino originate from 12 individuals who were introduced, in 1961 and 1964, from 
the Ajaıs Game Reserve on the West bank ofthe Nile and released on the Pakuba peninsula (cf. fig. 3). 
Most if not all the animals took residence near the place of release, emigration being barred by the Nile 
and rendered difficult by the Tangı River and N-S-extending escarpments in the East. 

In November 1977 the population consisted of 20 individuals in the study area. During the next 
three months this number declined to 15 due to organized poaching. Thanks to intensified antipoach- 
ing operations which were stimulated by my studies, the remaining animals survived until July 1978. 

All individuals could be identified from close-up photographs (taken with a 600 mm Novoflex 
lens) (cf. Kıınger and KııngeL 1966; GopDarD 1967; Kıınger 1967, 1972). The anımals were 
mainly distinguished by varıations in horn size and shape, differing hair patterns along the edges of the 
ears and the individually formed tail hair brushes. 

The actual study area and an adjacent area in the east were searched for rhinos usually every three 
days. Position of the anımals was determined with the aid of a 1:50 000 topographical map, the 
odometer of the car and a compass. Travel protocols indicate that bias caused by my own movements 
in the area can be neglected. 

Feeding was observed with binoculars during daytime from 30 to 100 m away, in moonlight nights 
from 10 to 20 m. Closer approach and, at night, the use of artificial light resulted in disturbance. 

The prominent grass species in the grazing grounds were determined using a key of flowering 
features (HARKER 1960). A key of tufts without blossoms was established with the aid of photographic 
prints. It was based on the characteristic hair patterns of the leaf, its margin and the sheath as well as on 
the habitus of the whole plant and its habitats. Quantitative data were collected from 115 m? sample 
plots, arranged 50 m apart each in 8 transects through the grazing areas (Fig. 5). 

For assessing the usable primary biomass of typical Rhino grazing grounds, the portion of cover of 
each grass species was visually estimated through a gratin of 100 dm“ which was layed on the ground. 
Primary biomass relevant to Rhinos was measured on each plot by clipping and collecting grasses by 
species, drying the samples to constant weight and weighing it (EDROMA pers. comm. and 1972; 
BLACKMANN 1935). 

As single grass species were not randomly distributed on a sample line, medians were built from all 
sample plot values of each sample line. The percentages shown in table 1 are mean values of the eight 
medians. 

From January to July 1978 dung samples from freshly dropped dung piles were collected and 
stored (50 ml samples in 70% Ethanol, 500 g portions for drying). A sample was always combined 
from several dung balls from one defecation. 

Dryweight and water content respectively were determined by drying the samples at 60 °C to 
constant weight + 1%). 

For the cuticular analysis a reference collection was compiled following the method of STORR 
(1961). The epidermis fragments in the dung were prepared after STEwArT (1970). For practical 
reasons cuticula fragments were evaluated by planimetry (STORR 1961). In order to avoid the 
disadvantage of this technique (exceptionally large particles causing high variance, STEwART 1970) the 
dry sample mixture was screened through meshes of 1.4, 1.0, 0.5, 0.3, 0.125 and 0.063 mm before 
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mazeration. The results of the subsequent analyses of different screening fractions were corrected 
corresponding to the portions of their fraction ın the entire sample. 

For the analysis a subsample of each screened fraction was then mazerated, cleared, stained, and | 
well mixed. One drop samples from each fraction where mounted (STORR 1961) and as many mounts 
analyzed so that 100 ıdentifyable particles were determined from each fraction (the fractions from the 
1.4 and 1.0 mm meshes were disregarded because they consisted mainly of fibrous material which was 
virtually unidentifiable). The percentages given in table 1 are means originating from the portions of 
cuticula residues of each grass species from the fractions 0.5 — 0.063 mm. 


Results 
Population composition 


The population consisted of one adult bull, age over 20 years, (Fig. 1), 4 adult cows (10 to 
20 years), 5 subadult bulls (3 to 10 years), 3 subadult cows (3 to 6 years), 2 calves, male and 
female (2 years). 


Fig. 1. The last and only adult bull of the MFNP-White Rhino population 


Associations 


Only the adult bull was frequently solitary, whereas the members of the other social classes 
were usually associated in groups of up to seven individuals (Fig. 2). 

Adult cows were in stable association with their last offspring (age 2 years) during the 
whole period of observation. Two adult females without infants were regularly sighted 
together for six months. Two subadult males were recorded together for seven months at 
the beginning of the study. They then separated and it is assumed that this was correlated 
with their reaching maturity. Their ages were estimated at about 10 years. 

Individuals of all classes were observed in medium-term associations, lasting for several 
days or even up to a month, but subadult bulls were only associated with the adult bull 
when following a female in heat. 

Occasionally different individuals or groups seemed to meet by chance in their grazing 
grounds or on wandering routes. Sometimes they stayed together for some minutes or even 
hours, but they then usually continued their ways in different directions. 
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Fig. 2. Relative frequency of associations between animals of different social classes. a = adult bull, n 

= 25; b = subadult bull near maturity, n = 19; c = subadult bull, n = 26; d = younger subadult 

bull,n = 26;e = cow and calf, n = 19; f = cow and calf, n = 18; g = adult cow without offspring, n 
= 29; h = three subadult cows, n = 52 


Territoriality 


In the adult bull behaviour patterns such as spray-urination with different frequency, 
alternating kicking movements with the hindlegs when devecating, repeated at the same 
place, hornbeating on bushes and forcing subadult bulls into submissive behaviour could 


be observed frequently. These behaviour patterns have been classıfied by OwEn-SMITH 
(1975) as territorial. 


Habitat utilization 


Between September 1977 and July 1978 the total range of distribution of the population 
was 130 km?. The Rhino population occupied a rainy and a dry season range of 66 km? and 
74 km? respectively, with a slight overlap of ca. 10%. 94% of the sightings during the 
rainy season were in the lower, northern part of the Pakuba-peninsula, 95% of the 
sightings ın the dry season were in the more elevated, central part (Fig. 3). 


Home ranges of individuals 


It is interesting to note the relative sızes of dry versus rainy season home ranges. The adult 
bull had a total home range of 30 km?. During the rainy season he inhabited only 6 km?, 
during the dry season 24 km?, but he was the only individual showing the pattern. In the 
majority of the anımals the dry and raıiny season ranges were about the same sıze, ın some 
individuals the dry season ranges were even smaller. 

The two adult females without infant had an identical total home range of 97 km, the 
two with infants stayed in 40 km? and 50 km? respectively. In subadult males the eldest, 
reaching maturity, had a home range of 30 km?, the younger ones both 58 km?. A subadult 
female had a home range of 45 km? (Fig. 4). 


Albert -Nile 


Fig. 3. Pakuba peninsula. Location of all individuals of the population. Up to two points beeing plottet 
per individual per day. Open symbols: Dry season, grass brown 22. IX. 1977-28. II. 1978; solid 
symbols: Rainy season, grass green: 1. III.-15. VII. 1978 


X 5km 


Fig. 4. Points of location of individuals. a = adult bull; b = subadult bull near maturity; c = two 
subadult bulls; d = cow without offspring; e = two cows with juveniles; f = subadult cow. Open 
symbols: dry season, solid symbols: rainy season, corresponding with fig. 3 
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Daily migrations 


In sıx cases individuals could be followed for ten to 12 hours in succession, some even at 
night. Three covered distances of 4 km, the others 10.5, 13.0 and 15.0 km, respectively, 
during one day. In two cases the anımals were circling and so returned in the evening to 
their morning departure points. 

The speed of their movement varied from 2 to 7 km/h, depending on how intensively 
they grazed. Generally after a2 to 3 hour walk the anımals lay down in the shade of a tree 
(Balanitis aegyptica, Crateva andansonü, Borassus aethiopum, Kigelia aethiopum, 
Tamarindus indica) and rested there from 5 min. up to 5 hrs. During these migrations all 
the rhinos typically displayed the following behaviour patterns: defecating, urinating, 
grazing, being alert, smelling. Scratching, hornbeating, spray-urinating, kicking and stamp- 
ing on dung was shown exclusively by the adult bull. 


Vegetation analysis 


61% of the grazing area was covered by grasses, 39% was bare ground between the 
tussocks of perennial species like e.g. Hyparrhenia spec. The bare places were colonized by 
annual grasses in April after the shading stalks of the perennials had been burnt off and the 
newly growing plants were not yet fructifying. On slopes the bare places could not be 
colonized because of soil erosion. For the position of favoured Rhino grazing grounds and 
sample lines see Fig. 5. 

The species listed as (1) to (6) in table 1 were the most common, widely distributed and 


Albert-Nile 


Fig. 5. Vegetation map of the study area (Pakuba peninsula). 
© situation of sample lines (in Rhino grazing areas), w White Rhino wallows, mmm eroded areas with 
Combretum societies, favoured White Rhino resting places, ::::::: open grass-(mainly Hyparrhenia-) 
savanna with Crateva andansonii thickets spread and Balanitis aegyptica stands, &&thickets higher 
than 3 m, ISIN Borassus aethiopum thickets in grass-savanna, IN densly growing Borassus 


aethiopum 
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Table 1 


The prominent grass species in the study area 


Hoyparrhenia dissoluta Sporobolus pyramidalıs 
(= Hyperthelia dissoluta) Eragrostis tremula 
Hoyparrhenia rufa Setaria cıliolata 
Ctenium concinnum Heteropogon contortus 


Brachiaria bryzantha Perotis patens 

Eragrostis ciharıs Digitaria longiflora 
Sporobolus stapfianus Dactylocteninm aegypticum 
Chloris gayana Echinochloa colonum 
Panicum maximum 


by far most productive species. The other species were mostly found on insular patches 
corresponding to their ecological requirements: around termite hills, around trees, around 
waterholes, around swamps. 

Sporobolus pyramidalıs was also abundant in moist valleys. Hyparrhenia dissoluta is the 
most frequent and dominating grass species in the grazing area. It is the first growing grass 
after the grass fires and provides green leaves all the year round, though toward the end of 
the rainy seasons these are protected between its densely standing stalks. Ctenium 
concinnum is only localy frequent. It first appears in July but then offers strong green tufts 
of thin, odorous leaves until February. Brachiaria bryzantha ıs a widely spread, small, 
creeping species (max. hight 15 cm) which though broad-leaved and therfore well covering 
the ground, is contributing only little to the total production. Zragrostis cılarıs with its 
small tufts (20-25cm high) was locally dominant in April, but was very susceptible to 
drought and dried up after a few weeks. Though Sporobolus stapfianus produces stalks of 
up to 50cm hight, it provides only tiny, slender, week leaves and is mainly growing 
between the huge Hyparrhenia tufts. The composition of the grazing grounds by species ıs 
given ın table 1. 


Feeding behaviour 


White Rhinos were mostly found grazing in groups, individuals usually spaced by about 
one body length. 

The grazing periods during daytime are presented in Fig. 6. A maximum of grazing 
activity was recorded in the afternoon starting at about 16h and lasting until late in the 
evening. The anımals graze irregularly whilst siowly moving along, only rarely do they 
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Fig. 6. Portions of 4 different activities of the Kabalega White Rhino population. n = number of 
observations 


MI] wandering, DJ grazing, X772 wallowing, ES resting 
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utilize larger, contiguous areas. Usually they step sideways or foreward every 2-3 seconds 
during intensive grazing, taking the grasses in the perimeter which they can reach by a 
circular motion of the head at each stop. During the subsequent chewing period when 
grazing has to be interrupted anyway, they move on a few paces and then stop for the next 
bites. This kind of “patchwork” grazing could generally be observed in open areas during 
the rainy seasons. 

During the dry seasons Rhinos were observed grazing intensively the circular grass 
communities (e.g. Brachiaria bryzantha) around the trees. They also used to graze for up 
to 30 minutes in the shade zones of trees before and after resting in the shade. When an 
association of Rhinos was resting together under a tree younger anımals (juveniles) rose 
about 10 minutes to half an hour earlier than elder ones. As they were waiting for their 
companions in the vicinity they consequently took in a greater proportion of grasses 
growing in these special communities. Because of the shyness of the anımals and the fact 
that their grazing traces are similar to those of other grazers, detailed information on the 
quality (grass species) and the quantity of food ingested could only occasionally be gained 
by direct observation but this was too sporadic for an evaluation. 


Fecal analysis 


The availability of different grass species and their cuticula portions in the faeces of MFNP 
White Rhinos are presented in table 2. The figures are uncorrected and do not necessarily 
represent the exact ratio of different grass species ingested. It was also not possible to 
establish correction factors: they would have to consider parameters which can only be 
worked out in feeding experiments (e.g. different digestibility and/or passing time for 
different grasses or parts thereof, seasonal variations, effect of growing state: Ivıns 1960; 
STEWART 1967; OwaGa 1977). The portions are therfore semi-quantitative being based on 
the frequency of the different species (cf. STEWART 1967). 

Whereas in the vegetation analysıs only 1,2% of the grass samples had to be listed 
unidentified, a cuticula particle portion of 14% was not identifiable. All grass species 
common in the grazing grounds (1-6 in table 2) were present in the Rhino dung. 


Table 2 


Frequency of the grass species in rhino grazing grounds, and their portions in the 
dung of C. s. cottoni 


Grass species % ground cover % biomass % cuticular in dung 
n = 115 1 m?-fields n = 8 samples from 5 indiv. 


Hyparrhenia species i Mel 
Not recognized species 
Chloris gayana 


Ctenium concinnum 
Sporobolus stapfianus 
Brachiaria species 
Eragrostis cıliata 
Eragrostis tremula 


Hyparrhenia dissoluta and H. rufa were with 52% of the total by far the most frequent 
species, which dominated about five times the 2nd and 3rd frequent species Chloris gayana 
and Ctenium concinnum, followed by five species amounting to 5 % and less. Remarcable 
is the 10% portion of Chloris gayana and a 1% portion of Eragrostis tremula, grasses 
which were not represented in the open grazing ground samples: Chloris gayana occurs 
under trees and is grazed there, but these patches were for statistical reasons not included in 
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the analysis of the grazing areas as were communities of swampy habitats because of their 
special composition of Setaria ciliolata and Sporobolus pyramidalıs, species which were 
completely (S. pyramidalıs) or largely (S. ciliolata) disdained by Rhino (and other herbi- 


vores). 
Discussion 


The White Rhinos of the Murchison Falls National Park population showed social 
behaviour patterns similar or ıdentical to those observed in C. s. simum (OWEN-SMITH 
1971, 1972, 1975; Rıpey 1958) and ıt can be assumed that social organization of the two 
subspecies has changed little or not at all since they separated in the Pleistocene. 

All individuals except the adult bull were usually found associated with conspecifics. 
Similar associations in populations of the southern subspecies are considered to be the 
consequence of high population density (5.3/km? in Hluhluwe Game Reserve, OwEn- 
SMITH 1975). This can no longer be accepted, as in MFNP this behaviour was shown at a 
population density of only 0.1/km?. Associations must therefore be interpreted as a 
behavioural adaptation to life in open plains. In the more bush-dwelling and browsing 
Black Rhino Diceros bicornis subadult groups are rarely found (KıingeL and KLinGEL 
1966; SCHENKEL and SCHENKEL-HULLIGER 1969). 

The observed ritualized defecating and urinating behaviour, hornbeating, intimidating 
subadult bulls, which in C. s. simum too was only shown by mature bulls (OwEn-SMITH 
1975) as well as stamping on dung is interpreted as the adult male’s demonstration of 
dominance, displayed even in the absence of a rival. The bull was dominant everywhere 
within his home range (30 km?) and displayed sexual activity whenever an estrous cow was 
present. This indicates that the home range was in fact the mating territory, which was very 
much larger than in C. s. simum bulls (OweEn-SMITH 1975: 1-7 km?). The large size of the 
mating area is considered to be the consequence of the lack of competitors and not a 
population feature. A sımilar case has been observed ın a low density Roan (Aıppotragus 
equinus) population (JOUBERT 1974), and it is appropriate to speak of an “exploded’” 
territory (KLINGEL pers. com.). Because of the very small numbers of Nothern White 
Rhino surviving in the wild this problem can hardly be clarıfied during the next decades, ıf 
ever. 

Home ranges of all the individuals of MFNP White Rhinos were found to be 5 to 10 
times larger than those found in the southern subspecies in Hluhluwe Game Reserve 
(OWEN-SMITH 1975). This can be explained with females tending to move through several 
male territories, which of course they could not find in MFNP, and consequently juveniles 
getting accustomed to large home ranges. It can however not be ruled out that large home 
ranges are the effect of low density or some ecological factor. With the exception of the 
adult bull MFNP White Rhino did not enlarge their home ranges during the dry season. In 
fact their ranges were already comparably large during rainy season, and there was no 
scarcety of waterholes or food. 

The White Rhino’s square lips function clearly more in a lawn mower fashion rather 
than being suited for selectively picking out particular food items within a given plant 
community. This was confirmed through direct observation and fecal analysıs. 

The rhinos generally cropped green grass from 25-30 cm high to a level of about 5 cm. 
Whereas FosTER (1960) observed White Rhinos feeding on Dicotyledons (Stapelia spec. 
and Sarcostemma viminale) during the dry season in Hluhluwe Game Reserve, the MFNP 
rhinos were strictly grazers. Green grass was never in short supply throughout the year, 
but during the dry season, when green tillors were only available on the bottom of high 
stands of dry, brown Hyparrhenia stalks, these were occasionally taken as well. 

With the exception of Sporobolus pyramidalis all grasses in a grazing area were taken 
corresponding to their frequency in the grazing areas. $. pyramidalis seems to be disdained 
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by grazers in general and is considered unpalatable, probably because of its comparatively 
high sılica content. 

FosTer (1967) found a similar situation in Ajai Game Reserve with respect to S. festivus 
which was disdained whereas Chloris gayana, Panicum maximum, Heteropogon contortus 
and Brachiaria byzantha were taken by the Rhinos. 

In the grazing areas of the rhinos in MFNP, Ayparrhenia dissoluta, Ctenium concin- 
num, Sporobolus stapfianus and Brachiaria spec. were the most abundant grass species, and 
they were consequently represented in the dung in this order. Chloris gayana was only 
available at the edges of open grazing areas, under trees, around termite hills and wallows, 
and thus ranked low in the over-all community. However, the Rhinos grazed the C. 
gayana stands whenever they visited these localities, and as this happened several times a 
day it explains the comparatively high frequency of C. gayana in the dung samples (10 %) 
and is not the result of selectivity as has been suggested by BacKHaus (1964). 

Whatever the correlation, the feature is of general ecological significance: being a pure 
grazer, the White Rhino depends on open grassland which is maintained through fire. 
Being very large, it requires coolıng sites such es shade trees and/or wallows. By keeping 
the grass short in and around their resting places, the White Rhino actively protect 
seedlings and shade trees from fire. High densities of grazers result in the complete 
exclusion of fires from the area and consequently bush encroachment and reduction of the 
grasslands as e.g. in Hluhluwe/Umfolosi Game Reserve and parts of Queen Elizabeth 
National Park. In very low densities White Rhino will probably not succeed in protecting 
their shade trees, and this may have consequences for their performance. 
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Zusammenfassung 


Beobachtungen zur Ökologie und zum Verhalten des nördlichen Breitmaulnashorns 
(Ceratotherium simum cottoni) 


Untersucht wurde an der letzten ugandischen Population des Nördlichen Breitmaulnashorns im 
Kabalega Falls Nationalpark insbesondere das Sozialverhalten, das Raum-Zeitsystem und die Nah- 
rungsökologie. Von den anfänglich 20 Tieren wurden im Laufe der Studie 5 gewildert, Neugeborene 
kamen nicht hinzu. 

Die Beobachtungen deuten darauf hin, daß die nördliche Unterart ähnlich wie die südliche 
paarungsterritorial ıst. Die Aktionsräume der Individuen waren zur Trocken- und Regenzeit verschie- 
den und mit bis zu 97 km? um das fünf- bis zehnfache größer als die im Hluhluwe Wildreservat 
festgestellten Aktionsräume der südlichen Unterart. 

Gegrast wurde vor allem während des Wanderns und um Schattenbäume, Suhlen und sandige 
Liegeplätze herum. Die Tiere zeigten sich als hochspezialisierte Grasfresser, zweikeimblättrige 
Pflanzen spielen keine Rolle in ihrer Nahrung. Die Nahrungsaufnahme erfolgt nur wenig selektiv. 
Kurzgras wurde bevorzugt, aber auch trockene, lange Halme wurden verzehrt. Nur stark skleroti- 
sierte Gräser wie Sporobolus pyramidalıs wurden verschmäht. 

Alle übrigen Arten wurden etwa gemäß ihrer Häufigkeit im Weidegebiet aufgenommen. Chloris 


358 . R. van Gyseghem 


gayana jedoch, ein Gras welches in den Weideflächen nur punktuell um Bäume und Wasserstellen 
häufig ist, erscheint in der Kotanalyse als zweithäufigste Nahrungspflanze. Dies kann mit dem 
häufigen Besuch solcher Plätze durch die Nashörner, primär aus dem jeweiligen Komfortbedürfnis 
heraus, erklärt werden. 
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Abstract 


The social organization of a roe deer (Capreolus capreolus) population was studied for 16 months ına 
cultivated field habitat which showed pronounced seasonal changes in availability of food and shelter. 
Foraging sites were influenced by the proximity of shelter. The location of resting sites was dependent 
on the proximity of shelter and foraging places. Multifamily groups were formed between November 
and April. Until onset of the territorial season they were joined by adult dd, who developed a 
dominance hierarchy. Mean maximum group sıze was below two from May until October, increased 
to a maximum of 13 in January, and again declined below two in June. Proximate factors influencing 
or facilitating group formation in field habitats include: decrease of aggression between individuals 
after the territorial season; possibility for easy habituation of conspecifics to each other through the 
open habitat structure; increasing probability of meeting conspecifics at clustered attractive food 
resources in undisturbed areas; effects of a disturbance-gradient that “pushes’ the animals toward the 
quiet field centers. 


Introduction 


“Typical’ roe deer habitat has been described as woodland areas with rather dense 
understory divided by small meadows and sometimes fields (RAEsrELp 1905, 1978; 
Hennig 1962; WHITEHEAD 1964; BRAMLEY 1970; DeELAP 1970; STRANDGAARD 1972; 
ELLENBERG 1978). Morphologically the roe deer seems to be well adapted to this type of 
habitat. The ‘duiker’ shape of its body points toward movements in dense understory, its 
circulatory system is more like a sprinter’s than of a long-distance runner, and its digestive 
system is characteristic of a specialized browser (RAEsFELD 1905, 1978; KrıEG 1936; 
FLERov 1952; HoFMAnN and GEIGER 1974; BÜTTNER 1980). 

In woodland areas, roe deer are widely distributed in spring and summer because of 
territorial behavior of dd and solitary behavior of ??. After the late summer rut, these 
territories are no longer defended and home ranges then overlap. Thereafter groups of as 
many as five individuals are normal (DzıecıoLowskı 1979), usually containing only a 
single adult d. In severe winters, larger groups will associate at attractive feeding sites. 
(RAEsFELD 1905, 1978; HEnnıG 1962; KURT 1968; STRANDGAARD 1972; ELLENBERG 1978; 
BIDEAU et al. 1983). 

The occurrence of large, long-lasting roe deer groups ın certain field habitats was only 
occasionally mentioned in early reports, as noted by Graczvk and BEREszYnsKI (1978); 
SokoLov and Danıkın (1980). In 1960, NEcAs reported on the first study of roe deer 
inhabiting the open agricultural fields in southern Czechoslovakia. KarLuzınskı (1974); 
PıeLowski (1977, 1981); ZE]DA (1978); REICHHOLF (1980); ZEJDA and HoMmoLkA (1980); 
Bresınskı (1982) later studied roe deer in similar habitats. The histories of all such 
populations are comparable: a few years after vast areas are cleared for agriculture, the new 
fields are inhabited by increasing numbers of roe deer. In large herds the deer use different 
fields in relation to attractiveness of the crop. Average herd size increases in autumn, 
reaches its maximum in late winter, and thereafter decreases until the last groups break up 
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in late spring. Little is known about the behavior of these ‘field’ roe deer in summer, 
assumedly it then does not differ from that of roe deer in woodland habitats (PıELowskı 
1977). 

The objective of this study was to investigate the utilization of an agricultural area by 
roe deer, their social organization under these conditions, and the proximate factors 
leading to the formation of large winter groups in such uncommon ecological situations. 


Methods 


The study was conducted near the town oi Bielefeld in the north of the Federal Republic of Germany 
52° N, 9° E). 370 hours of observation were made over a 180 day period between March 1981 and June 
1982. On each of these days we censused appioximately 180 ha of the total study area, recording group 
size, and its sex/age composition, location, and behavioral aspects of all animals encountered. 
Individuals who were not more than 50 m apart were considered to constitute agroup. After a general 
survey, special observation sites were selected for recording intra- and intergroup behavior. Between 
June and August 1981, the standing height of agricultural crops drastically reduced deer visability and 
hence few data were obtained. Observations were made from cars, tree stands, or by stalking, using 
8x 56 and 8 x 20 ZEISS binoculars and a 30 x 75 OPTOLYTH spotting scope. The study area was 
used by about 25 deer. By the end of the study 18 individual deer could be ıdentified by means of 
distinctive ear or body marks, or antler shapes. Sightings of 1586 deer ın 597 groups were analysed for 
this study. 


Study area 


Approximately 96 % of the study area was flat open country subdivided into several agricultural fields 
of varying size (1-19 ha). The area was divided into two parts by a country road, which also bordered 
the fields on the east and west. A small river fringed by poplar woods bordered the study area on the 
north. On the northwest and east were small woodlots containing oak, beech, and alder trees with 
sparse undergrowth. A field of about 17 ha was cut off by a narrow hedge of willow and alder bushes 
(Fig. 1). The remaining area provided no cover after the crops were harvested. Adjacent fields were 
intersected by dirt roads which sometimes supplied some cover from deep ruts or tall grass and weeds. 
There were no trees or shrubs along the field borders. Intensive cultivation of these fields occurred ın 
March and April, and again ın late summer and fall when the crops were harvested. There was no 
human activity in the fields during winter, and only a slight amount in summer. Occasionally 
disturbances were caused by pedestrians and dogs. Hunting was very limited, with more animals killed 
by cars than by gun. 


Food resources 


Weeds and grasses grew unrestricted along the woods and field trails. Barley, wheat, and oats grew 
until about June, but then hardened. Sugar beet leaves were available from June until October. By 
early November all sugar beets had been harvested and piled along the field edges. During November 
most of these piles were removed, but at five sites some beets remained throughout the winter. Three 
sugar beet fields were not harvested well, and many broken beets remained on the surface. In October 
clover was sown ın three fields. Shoots appeared in early November, and it was completely foraged by 
sheep on 21 Nov 1981. Winter wheat and winter barley was sown in many fields. However, due to a 
heavy frost period in November only one field had long and dense standing shoots in December. 
Nearly all winter grain then died during a second heavy frost period in January. Only one field near 
the beech wood started growing in March. All other fields had to be drilled again and had long shoots 
from mid April on. On a field near the hedge, sugar beets from the previous year were exposed when it 
was plowed on 8 March 1982. 


Results 


Foraging sites 


Use of food resources in the fields by roe deer can be divided into four periods (Fig. 2). 
From June through October (period 1) deer foraged on grass and sugar beet leaves at sites 
scattered throughout the fields. During the fırst three weeks in November (period 2) 85 % 
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Fig. 2. Seasonal utilization of available food resources according to designated sampling periods 
(see text for criteria) 


of all deer observed foraging were feeding on freshly growing clover, which covered 13 ha 
(7.2 %) of the study area (Fig. 1A). When this plant was no longer available, deer started 
eating sprouted winter grain and unretrieved sugar beets in the center of the study area. 
Through early March (period 3) 70 % of all observed foraging took place on about 13 ha 
(7.2 %) of the study area (period 3) (Fig. 1B). Foraging site again changed when the old 
sugar beets were exposed near the hedge, and deer immediately began eating them. Deer 
agaın foraged exclusively on grain crops when spring growth commenced (period 4) 


(Bio, 1.C): 
Resting sites 


Until November 1981, and after May 1982, all deer observed resting lay in tall grain, or 
sugar beet fields, or along woods (period 1). During November (period 2) (Fig. 1 A) and 
March/April (period 4) (Fig. 1C), most resting sites were along woodland or the hedge. 
Between December and February (period 3) (Fig. 1B), most resting sites were located in 
the center of fields next to foraging sites. 

We distinguished between the numbers of deer resting up to 10 m beside woodland and 
those resting farther away from woodland. The ratio of such tallies differed between the 
November and March/April vs. December-February periods (see Table). Ratios for 
feeding sites did not differ, indicating that foraging in the vicinity of woodlands was 
minimal during all periods. Comparison of foraging and resting sites during periods 2, 3, 
and 4 shows that deer bedded near woodlands as long as food was available within 400 m 
(period 2 and 4), but that they bedded in the fields if food was farther away from an 


Table 


Roe deer foraging or resting inside or outside a range of 10 m along woodland 


(N: number observed) 


Period 2 3 4 
(1 Nov-21 Nov) (22 Nov-8 Mar) (9 Mar-30 Apr) 

N (%) N (%) N (%) 
Foragıng 

Along woodland 1 (2) 56 (8) 52 (19) 

Away from woodland 63 (98) 644 (92) 221 (81) 
Resting 

Along woodland 63 (78) 114 (15) 208 (74) 


Away from woodland 18 (22) 666 (85) 72 (26) 
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attractive woods edge (period 3). Deer were never seen resting in the southern woodlot, 
probably because there were two inhabited houses nearby. 

Only foraging and resting sites used during the day are shown in Fig. 1, we did not 
observe deer at night. 


Group size and composition S 
Deer frequentiy formed 5 
groups and then separated Y 
during our observations. To w 
avoid repeatedliy recording ° % 
the same individuals, amean 3 
maximum group size was 80 
computed which included 3 
only those animals in the & ® 
largest group seen on each day = 4 
of observation. Group size & 
was below two until October * 4 
1981, reached a maximum of 

12.9 in January, and again 2 
dropped below two ın June 

1982 (Fig. 3). MIIASONDIFMAM ) 


From May to October 1 1982 


17 single gs and single 77 Fig. 3. Mean maximum group size of roe deer and extend of 
with or without offspring increases or decreases between study periods; open circles: P < 
(family units) weretherule. A 0.01, closed circles: P< 0.05 (Duncan’s new multiple range test) 


family unit was sometimes ac- 

companied by an adult d. In November several families commonly joined each other, and 
from mid-month on, such groups occasionally included more than one adult d. When 
these groups separated, however, the adult dd usually joined different subgroups. Group 
size stabilized in January and February. Individuals of family units sometimes joined 
different subgroups. Small groups could now include more than one adult d, all-dd 
groups, however, were never observed. Group size started to decrease in March. Adult dd 
were no longer found together. One adult d (M1), two yearling dd (M7, M8), four adult 
?P?, and three yearling ?? comprised a single group until the end of April. In the alder 
wood adult d M2 was frequently seen with one adult 2. In the southern part of the 
observation area adult d M3 was together with sıx ?2. In May, the two large groups 
started to separate, and the 22 shifted to small groups of varying size and composition. 
Adult dd generally travelled alone or joined ??-groups. By June only single deer were 
seen. 


Social relationships 


When group size started to increase in November, three adult dd (M1, M4, M6) and two 
young dd (M7, M8) were using the fields. In mid-month M1 and M6, members of the 
same group, fought severely. M6 lost the fight, but did not leave the group. 

From December on, five adult dd (M1, M2, M4, M5, M6) could regularly be found in 
the fields. Normally they fed and bedded together in the same group without visible social 
interactions. However, when two groups came together, or when a group appeared to be 
disturbed, agonistic interactions were more likely to occur. dd who withdrew in such 
occasions from another d were considered subordinate. Not all dd were observed 
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interacting with each other. The information can, however, be summarized in three linear 
hierarchies: 


M1>M2>M5>M4>MS>M7/MI1>M3>M4>MS>M7/M1>M6>MS>M?7 


The combination of these hierarchies, at the points where information is missing, might not 
necessarily result in another linear hierarchy but could show a more complex picture. 

Agonistic interactions resulted in the dis- 
persal of all but the dominant d from the 
central fields by late February. On 28 Feb 1982 
Mi chased M5 into the woods, and a few hours 
later provoked a severe fight with M3, who 
finally lost. The fresh carcass of M5 was found 
ın the alder wood on 20 Mar 1982, in the same 
area he was twice seen before (Fig. 4). After 
their retreat from the central fields, M2 and M3 
used parts of the north and south end of the 
observation area. Their home ranges expanded 
outside the observation area to an unknown 
extent. Mi shifted his home range to the north, 
so that it now included the whole length of the 
hedge (Fig. 4). 

The two young dd (M7, M8) could be 
found in the same groups with M1 until May. 
One day before M8 shed his velvet he was 
repeatedly chased by M1 and one day after 
shedding he was seen alone more than 1 km 
away from the group. Later he was occasional- 
ly found in ?P-groups. The same happened 
two weeks later when M7 shed. He was chased 
by Mi and never seen together with him again. 
Fig. 4. Home ranges of adult male roe deer Agonistic interactions between 2% could 
MI, M2, and M3 in January/February, and L. observed mainly in November and De- 


their respective territories in April/May j : ; { - 
1982. Only their main locations are shown cember, including five head-head fights in 


for M5 and M6 November. No hierarchy could be determined 

because not enough ?? were ıidentifiable at 

that time. However, two ?% appeared to be dominant over all others. Only low intensity 

aggression was observed after December. At the end of April intense chasing between 29 

near the hedge became more frequent. At the same time ?? started to separate from each 
other. They were found alone more often, at wood edges and along the hedge. 


Discussion 
Utilization of field resources 


Roe deer are morphologically and behaviorally adapted to dense habitats and select a 
predominantly browsing diet. Agricultural fields do not offer any cover during several 
months of the year and only provide a limited variety of monocultural plants. Nevertheless 
they are inhabited by large numbers of roe deer (ZEJpA 1978; REICHHOLF 1980). In our 
study area deer first foraged solely on clover and later on sugar beets. When grain fields 
began to germinate again in April, deer immediately began feeding on the new shoots. 
They seemed to select the available plants according to their growing status. ZEJDA (1978) 
and ZejpaA and HomorkA (1980) reported that deer in their field study area showed 
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varyıng preferences for the different crops over the winter and completely left areas where 
they could not find preferred plants. Three characteristics of cultivated plants therefore are 
of importance: 1. They have a high nutritional value. 2. They are grown in amounts that 
cannot be overexploited. 3. Many of them are sown in fall and provide fresh growth in 
autumn when other plants terminate their growing season. 4. They do not offer much 
change or novelty. 

To exploit food resources ın fields, roe deer must leave protective woodland. Our deer 
showed changing strategies in the choice of foraging and resting sites in the fields. 
Utilization of food resources was influenced by its distance to adjacent cover. If food was 
present near woods, deer foraged there. When that food was no longer available, deer 
started feeding farther away from the woods. Choice of resting places depended upon the 
distance between foraging sites and adjacent cover. If deer foraged within 400 m of the 
woods, they rested there; ıf they fed farther away, they rested near their foraging sites. 
REICHHOLF (1980), however, reported that roe deer in his study area did not change 
strategies. Deer that foraged along wood edges were different anımals from those that fed 
in open fields. Foraging and resting sites of roe deer in our fields also seemed to be 
influenced by human disturbances. Inıtially they fed on beets farthest from roads and trails 
used by man. When this food was consumed they sought beets closer to roads. However, 
deer still returned to the original foraging sites to bed. 


Group formation 


The special ecological situation of vast agrıcultural fields generally leads to the formation of 
larger deer groups (NEcAs 1960; REICHHOLF 1980) than found in woodland habitats 
(DzıecıoLowskı 1979; BıDEAu et al. 1983). Certain ecological and ethological factors 
might have proximately influenced the formation of winter groups in our field study area: 
1. A decrease in aggression after the territorial season seemed to be a main precondition for 
the formation of large groups. It allowed anımals to approach each other without the risk 
of an immediate agonistic interaction. 2. Open shelterless fields enabled deer to notice each 
other more often and over longer distances, and so probably facılitated an increasing 
habituation to strange or previously avoided conspecifics. 3. Clustered food resources 
attracted deer from distant areas and so increased the chance to meet other deer. 4. Lack of 
disturbances at some foraging places allowed deer to rest nearby and thus increased the 
probability to meet newly-arriving conspecifics there. 5. An increasing gradient of distur- 
bance toward field edges (houses, roads, etc.) ‘pushed’ deer into the field center and thus 
effected higher concentrations there than at the periphery. 6. Single individuals or small 
groups sometimes seemed attracted to larger groups. Deer, fleeing perceived danger, often 
ran toward undisturbed groups, perhaps because these indicated an area of no immediate 
danger. 

Separation of winter groups seemed to depend initially on the increase of aggression 
among dd atthe onset of the territorial season, and later on conflicts among ?? before the 
fawning season. Both times drastic ecological changes were not detectable in the fields. 
Deer were still feeding together on sugar beets in the center of fields when the subordinate 
Sg left the groups in late February. When ? 2 -groups separated in May, the field crop had 
not yet grown tall enough to provide cover. 


Social organization 


During summer, the social organization of the roe deer in our field habitat was comparable 
to that of woodland populations. The onset and termination of the territorial season were 
independent of ecological factors such as the distribution of food and cover. Its timing was 
possibly related to endocrine (SEMPERE 1978; SEMPERE and Boısson 1981; SEMPERE and 
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Lacroıx 1982), and behavioral changes (ELLENBERG 1978), documented for roe deer in 
woodland habıtats. 


Roe deer in our study area, however, showed quantitative and qualitative differences in 


their social and spatial relations in winter, compared with most woodland populations. 
Large groups with several adult dS were formed. The composition of these groups might 
remain unchanged for several days, or could vary within hours. The rearrangements took 
place with little or no agonistic interactions; this perhaps was facılitated by the fact that 
most or all deer using the fields were famıliar with one another. Dominance relationships 
structured the dd, and probably the ?? population. A dominant d in a group became 
subdominant when a superior d arrıved, and became dominant again when he left. HırTH 
(1977) reports similar relationships for white-tailed deer that patroled different groups in 
search for estrous PP, and gained access to ?? when they dominated the resident d. 
Bresınsk1 (1982) found that dominance hierarchies in field-living roe deer became far more 
distinct in severe winters. Older dd then drove subdominant individuals from food 
resources. 

Large groupings of roe deer have been reported in a few instances. In some areas of the 
Soviet Union, herds of several hundred deer gather and migrate as far as 300 km to 
tradıtional wintering areas with shallower snow cover (FLEROV 1952; EGoRov 1965; 
HEPTNER et al. 1966). Also, in some agricultural areas of eastern Europe, herds of several 
dozen, and sometimes over 100 individuals, gather on fields to feed during winter (NECAS 
1960; KaLuzınskı 1974; PıELOwsKI 1977; ZEJDA 1978; BresınsK1 1982). For none of these 
large herds social relationships above the mother-fawn unit have, however, been reported. 
They are considered to be anonymous aggregations as they are common in other cervids in 
temperate zones during the winter. In our study area the rather low population size and the 
clustered food resources lasting many weeks possibly facilitated the formation of indi- 
vidual social relations between all members of the population. 


Acknowledgements 


We wish to thank W. von DaLıwITz and K. MEYER ZU SIEDERDISSEN for allowing us to work on their 
property, J. ZACHER for providing information on the local deer, D. C. TURNER and G. WESTERHOFF 
for technical advice, and the members of our mammal research group for discussing aspects of the 
study. ©. SIEBER, St. STADLER, L. J. VERME, K. VOLGER, and C. WEMMER kindly criticised earlier 
drafts of this manuscript, the Deutsche Forschungsgemeinschaft gave financial support. 


Zusammenfassung 


Zur sozialen Organisation einer Rehpopulation (Capreolus capreolus) in einem offenen Feldbiotop 


Über 16 Monate wurde die soziale Organisation einer Reh-Population in einem landwirtschaftlich 
genutzten Gebiet studiert, das drastische saisonale Änderungen ım Nahrungs- und Deckungsangebot 
aufwies. Nahrung wurde zunächst in der Nähe von Deckungsmöglichkeiten, im Verlauf des Winters 
immer weiter im offenen Feld gesucht. Die Rehe ruhten entlang von Deckungen, solange sie in deren 
Nähe ästen. Lagen die Nahrungsplätze weiter als 400 m von jeglicher Deckung, ruhten die Tiere im 
Feld. Mehr-Familien Gruppen wurden zwischen November und April gebildet. Bis zu Beginn der 
Territorialzeit konnten sie von adulten dd begleitet werden, die unter sich eine Rangordnung 
ausbildeten. Die durchschnittliche größte Gruppenzahl blieb unter zwei zwischen Mai und Oktober, 
stieg im Januar bis auf 13 an, und fiel im Juni wieder unter zwei. Proximative, die Gruppenbildung im 
Feld beeinflussende oder erleichternde Faktoren schließen ein: die Abnahme inter-individueller 
Aggression nach der Territorialzeit, die Möglichkeit, sich in dem offenen Habitat an Artgenossen 
leichter zu gewöhnen, die größere Wahrscheinlichkeit, Artgenossen an konzentrierten Nahrungsres- 
sourcen anzutreffen, die Auswirkungen eines Störungsgradienten, der die Tiere in die ruhigen 
Feldzentren drückt. 
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Abstract 


Describing the chromosomes of seven male and twenty female Soemmering’s gazelles. There were 
twelve different karyotypes with chromosome number varying between 34 and 39. The variability is 
due to a Robertsonian chromosome system of fusions operating to make three metacentric pairs from 
six acrocentric pairs. The X chromosome is compound with fusion to autosome 14, the Y ıs fused to 
autosome 17. 

The reason for this unusual karyotypic variability is not likely to be hybridization with sympatric 
or sımilar forms (G. dama and G. grantı) and it is not yet known whether the poor reproductive 
success in these gazelles relates to this chromosomal polymorphism. Studies of gazelles with precise 
locality and of meiosis are needed ın the future. 


Introduction 


When we summarized the cytogenetic findings of the subfamily Antilopinae in 1976 
(EFFRON et al.) we remarked upon the need to study the Soemmering’s gazelle (Gazella 
soemmeringi Cretzschmar, 1826) in order to better understand the relationship amongst 
the varıous members of Antilopinae. The findings of such a study are here reported. 
GROVvES (1969) has stated that “it is probable that no other genus of large mammals”’ - than 
Gazella - “creates such problems in regard to its classification.” The hope had been that 
cytogenetic studies would materially assist with the classification problem. As will be seen 
here, the findings rather add to the problems in a special way. _ 

EFFRON etal. (1976) gathered all antilopine cytogenetic studies and were able to separate 
into two major groups: 1. those anımals where males and females had the same, and high 
chromosome numbers, and 2 those species with lower numbers in females and in which a 
fusion of X and one autosome No. 14 had taken place in their past. This produced a Y,-Y, 
structure of chromosomes in males which, by necessity then, have one more element. For 
instance, the Dorcas gazelle males would have 31 chromosomes with X Y, Y,, the females 
30 elements with XX. The former group contained gerenuk (Litocranins waller:) (2n = 60); 
impala (Aepyceros melampus) (polymorphic with 2n=58, 59, 60), Thomson’s gazelle 
(Gazella thomsoni) (2n=58) and springbuck (Antidorcas marsupialıis) (2n = 56). Eight 
gazelles had similar or identical X/A translocations: Indian blackbuck (Antilope cervicapra) 
(2n = M33 or 31; F30), Dama gazelle (Gazella dama) (2n = M40 or 39; F40 or 38), Grant’s 
gazelle (Gazella granti) (2?n= M31, F30), slenderhorned gazelle (Gazella leptoceros) 
(2n = M33, F32), goitered gazelle (Gazella subgutturosa) (2n = M31, F30), Speke’s gazelle 
(Gazella spekei) (2n = M33, F32), Dorcas gazelle (Gazella dorcas) (2n = M31, F30), and 
Mountain gazelle (Gazella gazella) (2n = M35, F34). The anımals from which the tissues 
for chromosome study were taken lived in zoos and the precise location of their origin is 
unknown. Therefore, the large number of subspecies described for many of these forms 
was not taken into account. It was only hypothesized that the numerical varıations 
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encountered in these species may have been related to some subspecific differences in 
chromosome number. Much more study is needed before a concise picture is formed of the 
chromosomal relationship among these species. 

Fusion of sex chromosomes with autosomes is an uncommon event ın mammalıan 
cytogenetics. It groups together the Tragelaphinae, all of which possess a Y/autosome (No. 
13) composite element. These species all have an uneven and lower chromosome number in 
the male than of the females. For instance, the bongo has M33 and F34 chromosomes. The 
exceptional species is the lesser kudu in which the Y/13 translocation is associated with a 
X/13 translocation (BENIRSCHERE et al. 1980). In the antilopes under discussion the presence 
of an unusually large X chromosome, comprising more than 5 % of the genome, and the 
presence of an unpaired acrocentric autosome in the male karyotypes in several of the 
species has led us to hypothesize that these chromosomally unusual anımals had acommon 
ancestor with this X to autosome (A) translocation. The unpaired acrocentric autosome 
(labeled No. 14 because of its size and banding pattern) has at times been designated Y, 
and, with appropriate banding study ıts homologue can be identified as translocated to the 
end of Xq (EFFron et al. 1976). Y, is male-specific sex chromosome. 

The extra large X chromosome of many of the gazelle species under discussion then is a 
composite of two chromosomes and thus behaves differently from the ‘original’ X. It has 
certain areas of late replication for instance that do not involve the portion that is 
homologous to Y, and which has identical banding pattern to that element. Remarkably 
though, this compound X-chromosome of antilopes is not identical in structure through- 
out these forms. Most often it is a large submetacentric but in Gazella dorcas it ıs very 
clearly the largest acrocentric chromosome. If the hypothesis of an ancestral common link 
between these species and commonalıty of a compound X is the correct interpretation of 
the phylogeny of these species then one must assume that pericentric inversions have 
altered this chromosome in the development of some species. The inadequacy of banding 
studies of the earlier report (EFFRoN et al. 1976) demands that these questions be examined 
in greater detail wıth banded and extended chromosomes. No other cytogenetic studies on 
gazelles have since been published. This report will describe the unusual chromosomal 
constitution of one member that was not available to us previously, Gazella soemmeringı. 


Materials and methods 


Cytogenetic studies were undertaken in eight male and twenty female anımals from Busch Gardens, 
Tampa, Florida and the San Diego Zoo. These animals can all be traced to 3 males and 4 female anımals 
imported between 1966 and 1970 to Tampa. Some came from dealers in Germany, others were said to 
have been born in Italy and Kenya of imported anımals. The phenotypes of Soemmering’s gazelles are 
considered to be so characteristic by some mammalogists that assurance was readily given that this 
stock has never been hybridized with other gazelles, specifically not the other two members of the 
Nanger subgenus, Dama and Grant gazelles. No verified hybrids have been reported in the literature. 

Lymphocyte and fıbrous tissue cultures were prepared in a manner described previously (EFFRON 
et al. 1976). Pokeweed mitogen was superior to phytohemagglutinin for inducing transformation. 
From several animals both lymphocyte and fibrous tissue cells were studied, with identical results. 
Likewise, from several animals it was possible to obtain skin biopsies during quarantine and at death. 
Fibrous tissue samples are frozen in liquid nitrogen and available for study by others, and a 
preliminary report has been made (WırLıams 1983). 


Results 


Chromosome numbers varied between 34 and 39. As will be seen from Figure 1, all eight 
male specimens had different karyotypes and twelve of twenty females had different 
karyotypes. Variation in chromosome number and karyotype structure comes about 
because of three Robertsonian translocations. In order to compare the karyotypes with one 
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Fig. 1 (left). Findings of cytogenetic studies of eight male (left) and twenty female (right) Soemmer- 
ing’s gazelles. Chromosome numbers in center. Symbols indicate findings of metacentric fusion 
chromosomes of designated types. — Fig. 2 (right). Karyotype of male Gazella soemmeringi (case 3590) 
with 2n =37, Giemsa bandıng. Homologous elements are paired and numbered for a proposed 
nomenclature to be employed for gazelle studies. Note prominent short arms of left autosomes 15 and 
19, distal satellite of left No. 18, paired fusion elements 16/11 at left bottom, unpaired 13/12 
metacentric in center bottom. This specimen had no 18/10 fusion element. Proposed compound sex 
chromosomes are shown at bottom right as labeled. Unpaired acrocentrics that make up other 

autosomes from fusion metacentrics are seen at their numerical locations 


another and in the future also with other gazelles, anumbering system becomes necessary. 
One of the best banded karyotypes was therefore measured, metacentric and acrocentric 
elements arranged in decreasing size and numbered (Fig. 2). The first nine metacentric/ 
submetacentric pairs never engaged in translocations in Soemmering’s gazelles. Autosomes 
10 to 20 are acrocentrics and of these elements 10, 11, 12, 13, 16, 18 may be involved in 
Robertsonian translocations. One of the autosomes 14 is translocated to the distal portion 
of the long arm of the X as a tandem translocation. Consequently, male karyotypes have 
one free No. 14, and one is translocated to the compound X. In females no free 14 exists. 
The same element is translocated to X in other gazelline species as judged by banding study 
(Errron etal. 1976). The Y of Gazella soemmeringi also appears to be compound. Its short 
arm is composed of autosome 17, the longer arm is the male sex chromosome. As with the 
compound X, this is not a Robertsonian fusion but the fusion of 17 appears to have taken 
place at ıts telomere and is of the tandem type. These fusion elements encountered in 
Soemmering’s gazelle are lined up at the bottom of Figure 2. Aside from the fusion 
polymorphism displayed, Soemmering’s gazelle has a degree of polymorphism in the 
satellites of autosomes 15, 17, 19, 20. They may be absent or have an impressive amount of 
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chromatin that make the elements appear to be metacentric. Thus, in Figure 2 the left 
elements of pairs No. 15 and 19 have this variable excess of satellites. 

The variability of chromosome number is wholly accounted for by the presence or 
absence of various Robertsonian fusions and it is impossible to judge from the distribution 
shown in Figure 1 which may be the actual chromosome structure of Soemmering’s 
gazelles in Africa. A pedigree of gazelles in San Diego is shown in Figure 3. It will be seen 
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Fig. 3. Partial pedigree of Soemmering’s gazelles at San Diego Wild Anımal Park. Note that offspring 
may have higher (No. 4427) or lower (Nos. 4413, 3708) chromosome numbers than parents depending 
upon the segregation of fusion metacentrics. Only anımal No. 4413 is surviving 


that it is even possible that increased chromosome numbers with balanced sets can be 
found in the offspring under appropriate circumstances. 

The reproductive success of Soemmering’ gazelles in captivity has been poor. After 
initial good breeding, the group at Hannover, Germany died out, necessitating importation 
of two new pairs recently (DITTRICH 1982). At Busch Gardens the perinatal mortality has 
been in the vicinity of50 %, at San Diego it has been over 60 % so that only 1.2 anımals are 
left. The cause for such poor success ıs difficult to understand, particularly since other 
species are reproducing extremely well. With this many translocations present in one 
species one may suspect that a mechanism of nondisjunction leading to trisomies or 
monosomies may be the cause of reproductive failure similar to what has been described by 
GropPp (1979) for Alpine mice under laboratory conditions in some detail. In the mouse 
species with different chromosomal composition due to a Robertsonian system the 
reproductive success is reduced because of the occurrence of aneuploid offspring with 
congenital anomalies. No such features have been encountered ın the Soemmering’s gazelle 
pedigrees and it ıs doubtful that aneuploidy is a major reason for the perinatal deaths. The 
difference in outcome when comparing these two species may be that the highest frequency 
of trisomic mice was encountered in GROPP’s experiments when he mated translocation 
carrıers with monobrachial homology of metacentrics that had different elements making 
up the second arms. To verify the presumed absence of aneuploid offspring, however, it is 
imperative that in the future fetuses and other perinatal deaths of gazelles should be studied 
cytogenetically. This has not been possible in the current study. 

The autosomal translocations are of the typical Robertsonian types, ı.e. fusion at 
centromeres. The X/14 fusion has the acrocentric No. 14 join an ‘original’ X at its long arm 
in tandem fashion so as to make it unusually large. In the blackbuck Antilope cervicapra the 
X was found to represent 14.96 (+ 1.54)% of the genome (WURSTER et al. 1968) while it ıs 
12.47 % in the Persian gazelle, Gazella subgutturosa (WURSTER 1972). The table in EFFRON 
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et al. (1976) shows that seven other gazelles have sımilarly large compound X chromo- 
somes, as does the Soemmering’s gazelle. In all cases ıt has involved autosome 14, however, 
as pointed out earlier, the compound X is not always a submetacentric element. 


y 


The Y chromosomal morphology is more complex. In the other species examined the Y 
chromosome is described as a small acrocentric (EFFRoN et al. 1976) and because of the X/ 
A translocation, males have one more element than females. At first the same feature was 
assumed to be the case in Gazella soemmeringi. It proved difficult, however, to match the 
elements in karyotyping. Moreover, in all males a single, unpaired compound chromosome 
involving No. 17 was present which was never seen in females. For this reason and because 
of existing G-banding homologies we interpret the Y to be compound between No. 17 and 
the original Y as shown in Figure 2. This is very different from other antilopine species 
studied so far and one would thus expect male and female specimens to have the same 
chromosome numbers, the males with two different unpaired acrocentric elements (Nos. 
14 and 17). 


Discussion 


The chromosome number of eight male and twenty female Soemmering’s gazelles was 
found to vary between 34 and 39. Sıx pairs of acrocentric elements, Nos. 10, 11, 12, 13, 16, 
18, were found to be involved in Robertsonian processes. The presence of various fusion 
elements accounts for this variety of balanced karyotypes. There was no phenotypic effect 
produced by the different karyotypes and it ıs not certain that the high perinatal mortalıty 
is due to the karyotypic diversity. The unusual diversity of karyotypes has made it difficult 
to pair the animals for breeding purposes. In the first place it ıs not known what the 
“proper” chromosome number and structure of this species is. It ıs possible that a variety 
of karyotypes exists to correlate with different subspecies, as is the case for instance ın 
squirrel monkeys (Jones et al. 1973) and some other mammals. Lance (1971) reviews the 
evidence for the existence of two vs. five subspecies of Gazella soemmeringi and concludes 
that because of the extreme varıability of the shape of horns probably several subspecies 
designations are invalid. For present purposes this is of little importance as the precise 
locations of origin of our anımals is not known. An effort should be made to ascertain these 
data if in the future successful reproductive groups are to be created. 

The compound Y chromosome in Soemmering’s gazelles is unusual and thıs is the first 
time it has been identified in gazelles. Identification of this Y/17 compound chromosome is 
solely based on the results of G-banding and will require meiosis studies for clarification in 
the future. Among tragelaphine species all of which normally possess a Y/A compound 
element, one species, the lesser kudu, also has a X/A translocation so that both sexes have 
2n =38 (BENIRSCHKEE et al. 1980). In contrast to the Soemmering’s gazelle with autosome 
14 fused to X and autosome 17 fused to Y, the compound sex chromosomes of the lesser 
kudu employ the same autosome. Since chiasma formation between X and Y at meiosis ıs 
now a phenomenon accepted to occur in mammals, one must assume that complex 
quadrivalents must arise in Soemmering’s gazelle gametogenesis. In males this then 
involves four different elements and it may well be that segregational problems arıse. 
Meiotic studies therefore are urgently needed. 

It is uncertain which of the karyotypes summarized in Figure 1 represents that of ‘true’ 
Soemmering’s gazelle and it is therefore difficult to know how to relate these findings to 
the other two members of the subgenus Nanger. Hybrids with Gazella soemmeringi have 
not been described, however, KınaDon (1982) states that “this species and Grant’s gazelle 
resemble one another so closely that they may be readily confused and the situation in the 
region of overlap and along the margins of the two species’ ranges requires careful 
investigation if a realistic definition of the two species’ ecological roles are to be achieved.” 
Since the study by Errron et al. (1976) we have studied one additional Gazella grantı 
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roosevelti female, 2n=30 with findings similar to the earlier ones, i.e. no acrocentric 
autosomes. We have also studied two subspecies of Gazella dama, two males and two 
females with 39 and 38 chromosomes that will be described ın greater detail elsewhere. 


Zusammenfassung 


Über die Chromosomen von Gazella soemmeringi Cretzschmar, 1826 


Die Chromosomensätze von acht männlichen und 20 weiblichen Soemmeringgazellen werden 
beschrieben. Zwölf verschiedene Karyotypen mit Chromosomenzahlen von 34 bis 39 wurden 
gefunden. Die Unterschiede sind als Robertsonscher Polymorphismus erklärbar: Sechs Paare akro- 
zentrischer Autosomen können zu drei Paaren metazentrischer Chromosomen fusioniert sein. X ist 
mit Autosom 14, Y mit Autosom 17 fusioniert. 

Eine Hybridisierung mit Angehörigen nächstverwandter Arten (G. dama, G. granti) ist wahr- 
scheinlich als Ursache der Karyotyp-Vielfalt bei den untersuchten Tieren auszuschließen. Bisher ist 
nicht geklärt, ob der schlechte Fortpflanzungserfolg der Soemmeringgazelle in Gefangenschaft auf der 
variablen Chromosomenkonfiguration beruht. Chromosomentuntersuchungen von Tieren bekannter 
Herkunft aus dem Freiland und Meiosestudien sınd zu einem besseren Verständnis dieses Karyotyp- 
Polymorphismus notwendig. 
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WISSENSCHAFTLICHE KURZMITTEILUNGEN 


Vulpes bengalensis (Shaw, 1800) in Bangladesh! 
(Carnivora: Canidae) 


By D. Kock and H. POsAMENTIER 


Forschungsinstitut Senckenberg, Frankfurt a. M. 


Receipt of Ms. 12. 6. 1984 


The distribution of Vulpes bengalensis (Shaw, 1800) was summarized as “throughout 
India” comparatively early (JERDON 1874; STERNDALE 1884; BLANFORD 1888; PRATER 
1965). However, available records to define an eastern limit of the species range are at least 
geographically inaccurate, given as “...nor (= nad) east of Assam, where it is rare” 
(BLANFORD 1888) or modified by SCLATER (1891) to “rare in Assam’’ and annotated by 
Pocock (1936, 1941) as “Assam (fide BLANFORD)”. A thorough literature search, exclud- 
ing some unavailable semi-popular shikarı books and papers, revealed only one recently 
published record for Assam: CHOUDHURY (1983) mentions V. bengalensis for southern 
Assam in “parts of Cachar and Karımganj Districts” (ca. 24° 0’ N. -92° 30’ E.); the basıs 
for this record ıs not authenticated. 

Pocock (1936, 1941) recorded V. bengalensis for ‘East Bengal’ (the present-day 
Bangladesh) from Bihar and Orissa (sıc!, still west of West Bengal), however SCLATER 
(1891) gives it from near Calcutta and Pocock (1936) himself fixed the type locality as 
“near Calcutta south of Ganges” River. Thus, HonacklI et al. (1982) are wrong in 
describing the terra typica as “Bengal, Bangladesh, Pakistan”, ı.e. areas included since 1971 
in different political territories (cf. any modern map). 

For Bangladesh, V. bengalensis is not included in the first checklists of the mammal 
fauna of this country (SıpnıQı 1961, 1969; Husaın 1974). However, the Bangladesh Wild 
Life Preservation Order (Government of the People’s Republic of Bangladesh 1973) lists V. 
bengalensis (together with e.g. Ochotona roylei) in the first schedule as a species, which 
may be hunted, whereas surprisingly the Asian jackal (Canis aureus Linnaeus, 1785) ıs not 
included ın any schedule, despite being in Bangladesh a public health menace as a rabies 
reservoir and an occasional nuisance in agriculture. 

V. bengalensis could be expected to occur in Bangladesh. It has been recorded from 
neighbouring West Bengal (India) in Jalpaiguri District (Incuis et al. 1919; Pocock 1941) 
and more precisely for Jalpaiguri (WROUGHToN 1916) and Haldıbarı (WROUGHTON 1916; 
Pocock 1936, 1941), adjoining the Dinajpur District of N-Bangladesh. Some more general 
informations about the occurrence of V. bengalensis in Bangladesh were published only 
recently: HENDRICHSs (1975) lists the species for cultivated areas adjacent to the Sundarbans 
and Khan (1982a) classifies it as rather uncommon, but possibly distributed all over 
Bangladesh, except the coastal plains, or (KHAn 1982b) as uncommon, but widespread. 
Regrettably, GıTtTins (1980) and Grrttins and AkonDa (1982) did not specifically differen- 
tiate their exceptionally numerous field observations between V. bengalensis and C. aureus. 
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Obviously the Bengal fox 
was meant by the wrong 
identification of ‘Vulpes 
vulpes’ as a rabies vector ın 
Bangladesh (RAHMAN 
1933) the Balaeartic V. 
vulpes is unknown from 
Bangladesh. 

Both Bengal fox and 
Asıan jackal are however 
easily distinguished even 
in torch light by their field 
characters, like tail tip col- 
ouration (PRATER 1965), 
body proportions, head 
carrying, gestalt and gaıt. 
Most obvious is the rela- 
tively longer tail compared 
to hind limb length in V. 
bengalensis than in C. au- 
reus, being very bushy 
with a broad black tip and 
trailing on the ground. 

On March 20th., 1981, 
we observed a single V. 
bengalensis while tracking 
wild life at night with 
strong spot lights in Vulpes bengalensis, occurrence at its south-eastern distributional 
Madhupur Jungle of Tan- nn (black en Records ur geographically indefinite are 

3 ar 5 ither omitted (BLANFORD 1888: Assam), or placed arbitrarily 
gail District. The animal (black square with question mark, Pocock 1936: nr. Calcutta s. of 
was found on open fields Ganges, HenpricHs 1975: adjacent to Sundarbans). Approximate 
northwest of Jalchatra range ın Bihar and Orissa: Hatched areas 
(24° 38” N. - 90° 04’ E.) 
along the SW-border of Rasulpur National Park, where the omnivorous fox (JERDON 1874) 
may have been feeding on a variety of anımal prey. 

Another specimen was brought in by a farmer and positively identified by Mr. ]. 
Brooks (Bangladesh Agrıc. Res. Inst., Vertebrate Pest Divison, Joydevpur) in Aprıl 1982. 
Unfortunately this record was considered unimportant at the time and the specimen 
discarded, which had been found at Joydevpur (24° 0’ N. — 90° 20’ E.) about 30 km north 
of Dhaka. 

These present the first accurate records of the species for Bangladesh and at the same 
time the first observations east of the Jamuna River, which is however the younger and 
more westerly course of the Brahmaputra since it was first mapped in 1773 (CHATTERJEE 
1949). There is but one more or less precise Assam record available further to the east: 
CHOUDHURrY’s (1983) listing for Cachar and Karımganj Districts. These latter areas 
represent an extension of the Sylhet lowlands, the watercourses of which contribute to the 
Meghna River. An explanation for V. bengalensis to occur in S-Assam is offered by the 
hydrographic history of the rivers in this region dying from their own sedimentation, 
cutting new beds to the east or west, and thus occasion transgression of faunal elements 
between the Indo-Oriental and Indo-Chinese subregion of the Oriental region. 

The species is unknown from Tripura (AGRAwAL and BHATTACHARYYA 1977) and to all 
evidence ıs only fringing the Indo-Chinese subregion in suitable habiıtat. 
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Die Zahl der Zitzen der Kleinen Bandikutratte, 
Bandicota bengalensis Gray et Hardwicke, 1833 


Von J. NIETHAMMER 


Zoologisches Institut der Universität Bonn 


Eingang des Ms. 30. 7. 1984 


Bei Durchsicht der in Formol konservierten Ratten des „German Bangladesh Rodent 
Control Project“ in Dakka, Bangladesch, fiel mir die hohe und varıable Zitzenzahl der 
Bandicota bengalensis auf (Tab.). Sie schwankte zwischen 14 und 17. Die von ELLERMAN 
(1961) genannten Extremwerte sind sogar 12 und 18. Dagegen gibt ELLERMAN (1961) für 7 
Bandicota indica und 1 B. savılei jeweils nur 6 Zitzenpaare an, und auch nach MARSHALL 
(1970) besitzen diese beiden Arten nur 6 Paare. 


Tabelle 


Zitzenzahlen bei Bandicota bengalensis 


In den Spalten sind die Zitzenzahlen angegeben, wobei der Unterschied zwischen beiden Seiten nie 
mehr als 1 betrug. Die 8 Nestlinge stammen aus einem einzigen Wurf, der mit der Mutter zusammen 
(15 Zitzen) bei Dakka ın Bangladesch in einem Reisfeld ausgegraben worden war 


Alter und Herkunft 2 13 a, 17 18 n x 
adult, Bangladesch (Coll. Dakka) = ELIMINIERT = 7 1557 
Neselinge, Bangladesch (Coll. Dkka) - - 1 1 15° - 8 16,3 
adult, Indien (aus ELLERMAN 1961) Se ne a ee | 1 22 14,8 


Seitenungleiche Zitzenzahlen sind bei B. bengalensis nicht selten und betrugen in den in 
der Tab. aufgeführten Fällen mindestens 13 von 37 (35 %). Bei den von mir untersuchten 
Tieren sind Anfang und Ende der Zitzenreihen konstant (Abb.). Das cranialste Paar liegt 
stets etwa 0,5 cm vor dem Armansatz, das caudalste fast neben der Vagina. Dazwischen 
waren Abfolge und Lage der Zitzen auf rechter und linker Körperseite häufig unterschied- 
lich. Im ganzen bildeten die Zitzen aber durchgehende Reihen, die man nicht sicher in 
pectorale und inguinale aufteilen kann, wie das zum Beispiel bei Rattus norvegicus 
(3 inguinal, 3 pectoral) leicht möglich ist. 

Für die Vererbungsweise seien die Zahlen für 8 Nestlinge erwähnt, die im März 1980 
mit der Mutter in einem Reisfeld ausgegraben und gemeinsam konserviert worden waren: 
Die Mutter hatte 15, die Jungtiere 14, 15, 16 oder 17 Zitzen (Tab.). 

Die hohen Zitzenzahlen lassen vermuten, daß die Jungenzahl bei 3. bengalensis groß ist. 
Die wenigen, aus Bangladesch stammenden Wurfgrößen von B. bengalensis sprechen 
dafür, weniger die aus anderen Gebieten publizierten: 

Von zwei bei Dakka in Reisfeldern ausgegrabenen Weibchen hatte eines 14, das andere 
10 Nestlinge, letzteres war außerdem mit 9 kleinen Embryonen trächtig. In Bombay hat 
bengalensis 7-8 Embryonen (DEorAs and PRADHoUI 1977), dagegen 2. indica nur 5-6. Im 
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Pandschab beträgt die Jungenzahl bei bengalensis 

1-10, ım Mittel 5,4 (BinDRA und SaGar 1977). 
Hohe und varıable Zitzenzahlen finden sich bei, 
7 As den Muroidea außerdem in der hierfür sprichwörtli- 
I chen Untergattung Mastomys der Gattung Praomys 
(Muridae) und in der Gattung Mesocricetus (Criceti- 


ae) © 
0 o o dae). Die hohe Zitzen- und Jungenzahl dürfte bei 

3 2 5 o Mastomys und Mesocricetus eine Anpassung an Trok- 
) 5 R o kengebiete mit nur kurzen für die Fortpflanzung 
o 0 geeigneten Feuchtperioden darstellen. Etwas Ähnli- 
Oo u; ches könnte für B. bengalensis zumindest in Bangla- 


s Ei desch zutreffen: Hier dürften die Trockenzeiten im 
n N nn AN Anschluß an die monsunalen Überflutungen zur 
Fortpflanzung genutzt werden. B. bengalensis lebt 

ER gewöhnlich ähnlich wie Arvicola terrestris ın unterir- 
nr = De Ss dischen Gangsystemen, deren Zugänge von Erdhau- 
Bangladesch bei je einem Exemplar fen überdeckt sind. Mit den Monsunregen werden 
mit 14 und 17 Zitzen tiefliegende Landesteile überflutet, die Bandikutrat- 

ten weichen auf kleine Dämme und Inseln aus und 

können schließlich auch im Tiefwasserreis Schwimmnester bauen und darin leben. Fort- 


pflanzung ist hier aber bisher nur in den Erdbauten nach Rückgang der Monsunwässer 
festgestellt worden (POSAMENTIER 1981). 
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BEKANNTMACHUNG 


Protokoll über die Mitgliederversammlung der Deutschen Gesellschaft 
für Säugetierkunde e. V. am 24. September 1984 im Großen Hörsaal des 
Anatomischen Instituts der Universität, Kreuzbergring 36, in Göttingen 


Der 1. Vorsitzende, Herr Kunn, eröffnet die Versammlung um 17.30 Uhr. 

1. Die Tagesordnung wird angenommen. 

2. Herr Kuızer berichtet über das abgelaufene Geschäftsjahr 1983: 

Im Berichtsjahr erschien der 48. Band der „Zeitschrift für Säugetierkunde“ in 6 Heften 
mit 384 Seiten. 

Auf Einladung von Herrn Nosıs fand die 57. Hauptversammlung der Gesellschaft vom 
25. bis 29. September 1983 im Museum Alexander Koenig in Bonn statt. 109 Mitglieder 
und zahlreiche Gäste versammelten sich zu über 30 Vorträgen und Filmen. Eine 
ganztägige Exkursion mit einer Besichtigung von Schloß Paffendorf sowie des rheini- 
schen Braunkohlentagebaus schloß die Tagung ab. Herrn Nogıs und Herrn HUTTERER 
sowie allen Mitarbeitern des Museums wird für die vorzügliche Organisation gedankt. 
Nach dem Beschluß der Mitgliederversammlung vom 27. 9. 1983 ruht seit 1. 1. 1984 die 
Mitgliedschaft von 42 langfristigen Beitragsschuldnern. Durch Kündigung und durch 
unbekannten Wohnortswechsel schieden 30 Personen aus; durch Tod verlor die Gesell- 
schaft folgende 9 Mitglieder: HEINZ-EBERHARD DRESCHER, OTTO FRIEDRICH GAN- 
DERT, HILDE GAUTHIER-PILTERS, HEINZ GEISLER, ALFRED GROPP, ANTON KieEssEL- 
BACH, EvA MEISE, PETER RÖBEN und A. DE Wys. Die Mitgliederversammlung gedenkt 
der Verstorbenen. 

Seit der letzten Tagung konnten erfreulicherweise 48 neue Mitglieder aufgenommen 
werden, damit hat die Gesellschaft gegenwärtig 577 Mitglieder. 

Für die Werbung neuer Mitglieder setzt der Parey-Verlag eine limitierte Zahl von 
Buchprämien aus. 

Herr Kurzer verliest einen Brief von Herrn WOLFGANG SCHNEIDER, der seine Grüße 
an die Gesellschaft richtet. 

1983 gingen insgesamt DM 1100,- Spenden eın. 

3. Herr EveERTS verliest den Kassenbericht für das Geschäftsjahr 1983. Durch den Aus- 
schluß säumiger Mitglieder vom Zeitschriftenbezug konnten DM 3676,- eingespart 
werden. 

4. Herr Kurzer verliest den Bericht der Kassenprüfer, der Herren DITTRICH und WÄCHT- 
LER, die keinen Anlaß zur Beanstandung gefunden haben. 

5. Die Anträge zur Entlastung des Schatzmeisters und des Vorstandes für das Geschäfts- 
jahr 1983 werden einstimmig angenommen. 

6. Herr WÄCHTLER und Herr Dittrich werden als Kassenprüfer für das Jahr 1984 
wiedergewählt. 

7. Die Kosten für die Zeitschrift für Säugetierkunde erhöhen sich 1985. Der künftige 
Bezugspreis wird bei DM 82,-, für Studenten bei DM 59,- liegen. Der Vorschlag des 
Vorstandes, 1985 den Mitgliederbeitrag auf DM 90,- zu erhöhen, den der Studenten 
jedoch unverändert bei DM 60;- zu belassen, wird mit 3 Gegenstimmen und 2 
Enthaltungen angenommen. 

8. Die anwesenden Mitglieder nehmen die Einladung der Herren RöHrs, DITTRICH und 
EvErTS, die 59. Hauptversammlung Ende September 1985 in Hannover auszurichten, 
mit 1 Gegenstimme und 1 Enthaltung an. Für 1986 liegt eine Einladung von Herrn 
DIETERLEN nach Stuttgart sowie eine weitere von Herrn BERGER nach Münster vor. 
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9. Herr SchuLz-KAMPFHENKEL spricht über die Forschungsstation Quinta de Sao Pedro 
in Portugal. 


Die Sitzung endet um 18.30 Uhr. 


Prof. Dr. H.-J. KuHnn Prof. Dr. E. KuLzEr Prof. Dr. U. ScHMiDT 
1. Vorsitzender Geschäftsführer Schriftführer 


BUCHBESPRECHUNGEN 


PULLIAINEN, E.; SULKAVA, S. (eds.): Proceedings of the Third International Theriologi- 
cal Congress, Helsinki 1982. Acta Zoologica Fennica, Vol. 174; Helsinki-Helsingfors: 
Finnish Zoological Publishing Board 1983. 288 pp. FIm 150,-. ISBN 951-9481-19-2 


Vom 15. bis 20. August 1982 fand in Helsinki der III. Internationale Theriologen-Kongreß statt. Alle 
Vorträge sollen in insgesamt 7 Bänden der Acta Zoologica Fennica (Bde. 169-175) veröffentlicht 
werden. Der vorliegende Bd. 174 enthält allein 78 Vorträge, und zwar der besonderen Veranstaltungen 
über Lagomorpha (18), des 1. weltweiten Biber-Symposiums (15), des Euro-asiatischen Bären- 
Symposiums (10), des 1. Internationalen Musteliden-Symposiums (20) und des 5. Internationalen 
Wolf-Symposiums (15). Im Teil über Lagomorpha finden sich Studien zu Fragen der Klassifikation 
innerhalb der Leporidae und zur speziellen Taxonomie von Lepus-Arten, aber auch Untersuchungen 
zur Biologie von Hase und Kaninchen (Verhalten, Fertilität, Jungenaufzucht, ökologische Ansprüche, 
etc.). Die Vorträge des Biber-Symposiums befassen sich mit der weltweiten Verbreitung der Arten, 
Ansıiedlungen und Entwicklung von Populationen, Bejagung und Management. Ferner werden neuere 
ethologische Ergebnisse mitgeteilt zur Familienstruktur und sozialen Organisation der Biber, zu 
Aktivitäten im Tages- und Jahresgang, zur Kommunikation und zur Verhaltensontogenese sowohl bei 
handaufgezogenen Tieren als auch im Freiland. In einer Studie werden mit craniologischen Methoden 
neuerdings 3 Biberarten unterschieden (C. canadensıs, C. albicus, C. fiber). 

Die Mehrzahl der Studien an Bären behandelt die Arten Ursus arctos und U. americanus. Es wird 
über Probleme des Winterschlafs berichtet, über Habitatnutzungen, Nahrungszusammensetzung, 
Reviergrößen und besondere Verhaltensweisen. Auf die Situation an Bären in China (U. arctos, 
Selenarctos thibetanus, Helarctos malayanus) geht ein Vortrag ein. Die Musteliden-Studien befassen 
sich mit mehreren Arten, vornehmlich der Gattungen Mustela, Gulo, Martes, Lutra, Enhydra, Meles 
und Taxidea. Im wesentlichen werden ökologische und populationsdynamische Fragestellungen 
bearbeitet sowie Aktivitätsrhythmen, Reproduktionszyklen, besondere Verhaltensweisen und inter- 
spezifische Koexistenzen. Die Wolf-Studien berichten über das Management der Art in Kanada, 
Alaska und der UdSSR, über Langzeitbeobachtungen an einem Rudel, Räuber-Beute-Beziehungen 
und Vorkommen in Nord- und Südeuropa, im Mittleren Osten und in Indien. Erwartungsgemäß 
enthält der gesamte Band eine große Fülle von Information über Themenkreise, Fragestellungen und 
Ergebnisse von Forschungsvorhaben an den behandelten Arten. Der Band sollte in keiner Bibliothek 
fehlen. Er scheint darüber hinaus für Fachleute mit entsprechenden Vorhaben in anderen Regionen 
ebenfalls unentbehrlich. D. Kruska, Kiel 


Jongs, J. K. Jr.; ARMSTRONG, D. M.; Horrmann, R. S.; Jones, C.: Mammals of the 
Northern Great Plains. Lincoln, London: University of Nebraska Press 1983. 379 S., 206 
Abb., 5 Tab. US $ 42,25. ISBN 0-8032-2557-1. 


In diesem Werk werden die Säugetiere Nord-Dakotas, Süd-Dakotas und Nebraskas behandelt. Der 
umfassende Titel erschien den Autoren gerechtfertigt, weil diese drei Staaten das Zentrum der 
nördlichen Great Plains bilden. Das Buch ist für einen verhältnismäßig großen Leserkreis konzipiert: 
Es soll nämlich nicht nur Säugetierkundler, sondern auch Studenten ansprechen. Daher sind die 
einführenden Kapitel z. T. sehr ausführlich gehalten. 

In der Einleitung wird die Geschichte der Säugetierforschung in der Region dargelegt, das 
Vorgehen bei der Beschreibung der einzelnen Arten erläutert und - besonders für den Anfänger - die 
Möglichkeiten zur Erforschung von Säugetieren, wie auch die Schwierigkeiten bei diesem Unterfan- 
gen aufgezeigt. 
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Auf Geomorphologie, Klima, Böden und Vegetation des Gebietes wird eingegangen, dabei auf die 
ökologische Bedeutung einzelner Umweltfaktoren hingewiesen. Schließlich werden aber auch konkre- 
tere Beispiele gegeben, indem einige Ökosysteme und die für sie typischen Säugetiere benannt werden; 
dabei wird auf die von Art zu Art unterschiedlichen Toleranzen gegenüber verschiedenen biotischen 
oder abiotischen Faktoren eingegangen. Der Einfluß des Menschen auf Ökosysteme wird angespro- 
chen. 

Die insgesamt 105 heimischen Arten werden schließlich in verschiedene Gruppen entsprechend 
ihren ökologischen Bedürfnissen und der daraus sich ergebenden Verbreitung innerhalb des Gebietes 
zusammengefaßt. 

Als letztes der einführenden Kapitel, das sich wieder besonders an Studenten wendet, kann man 
die Charakterisierung der Säugetiere auffassen. Es handelt sich vor allem um eine Beschreibung der 
typischen Säugetiermerkmale mit besonderer Berücksichtigung der Fortpflanzung; Unterschiede zu 
Reptilien und Vögeln werden herausgestellt. 

Nach einem Bestimmungsschlüssel für die Ordnungen folgt eine systematische Auflistung der 
einzelnen Arten mit Seitenverweis auf die ausführliche Besprechung. Den Artbesprechungen geht eine 
kurze Charakterisierung der jeweiligen Ordnungen voraus und, falls erforderlich, auch ein Bestim- 
mungsschlüssel für die Familien und für die Arten. 

Die Artbesprechung ist in 5 Rubriken untergliedert: Erklärung des wissenschaftlichen Namens 
und der Volksnamen; geographische Verbreitung, die in der Regel durch Verbreitungskarten veran- 
schaulicht wird, und ökologische Ansprüche; Beschreibung, vervollständigt durch ein Foto, mit Maß- 
und Gewichtsangaben; Bemerkungen zur Biologie; ausgewählte Literaturhinweise. 

Mit diesem Werk haben die Autoren die Säugetiere dieser Region eindrucksvoll dargestellt. 
Besonders hervorzuheben ist die konsequente Gliederung der Artbeschreibungen. Für die Säugetier- 
forschung ım europäischen Bereich ist das Werk inhaltlich zwangsläufig nur von begrenztem Nutzen. 

D. HEınrıchH, Kiel 


Hormann, R.R. (Ed.): 2. Schwarzwild-Symposion, Gießen. Schriften des Arbeitskreises 
Wildbiologie und Jagdwissenschaft an der Justus-Liebig-Universität Gießen-Lahn. Son- 
derheft 2. Stuttgart: Ferdinand Encke 1984. 109 S. DM 25,-. 


Der Wert von Symposien mit einem breiteren Teilnehmerkreis liegt in zwangloser Aussprache über 
Forschungsergebnisse, die oft in sehr knapper Form vorgetragen werden. Für eine Drucklegung 
bedeutet dieser Sachverhalt Nachteile. Sachkenner vermissen die Verarbeitung mancher Kenntnisse, 
die das Schrifttum enthält. Dies trifft auch für die Beiträge des 2. Schwarzwild-Symposions zu. Ein 
Einblick in die Erörterungen wird nicht gewährt, so daß nicht übersehen werden kann, ın welcher 
Weise die Vorträge vertieft worden sind. Das vorliegende Heft wendet sich an Jäger, denen es erste 
Informationen geben kann, die vielleicht den Wunsch nach Vertiefung wecken. Das Heft enthält 
Beiträge von HErzoG: Die Chromosomen von Wild- und Hausschwein; R. R. HOFMANN und 
THoME: Zur vergleichenden funktionellen Anatomie von Haus- und Wildschwein; HapLock: 
Wildbrethygiene - Aufbrechen und Untersuchung von Schalenwild; BRÖMEL und ZETTEL: Einige 
Krankheitsfälle bei Schwarzwild und ihre besondere Bedeutung, einschließlich Hinweise zur Behand- 
lung von Fallwild; PreLowsk1: Forschung und Praxis in der Bewirtschaftung des Schwarzwildes in 
Polen; MEYNHARDT: Die Biologie des Schwarzwildes im Jahresrhythmus; BRIEDERMANN: Erkennt- 
nisse zur Körperstärke des Schwarzwildes; Könıc: Planung und Erfolg der Bejagung des Schwarzwil- 
des ın Hegeringen. W. HERRE, Kiel 


SokoLov, V. E.: Mammal Skin. Berkeley, Los Angeles, London: University of California 
Press 1982. 695 pp., 209 figs., 139 tables. US $ 94.25. ISBN 0-520-03198-96 


Das vorliegende Werk ist die englischsprachige modernisierte und erweiterte Form der russischen 
Originalfassung von 1974 über ein wichtiges und kennzeichnendes Organ der Säugetiere, das 
Integument. Der Autor hat selbst zahlreiche Untersuchungen an außerordentlich vielen Arten von 
Ungulaten, Pinnipedia, Cetacea, Fissipedia, Rodentia und Insectivora aus Eurasien durchgeführt. Er 
ist für eine zusammenfassende Darstellung über die Säugetierhaut zweifellos ein wissensreicher und 
ausgewiesener Fachkenner. Das Buch ist in drei große Abschnitte unterteilt. Die Strukturen unter- 
schiedlicher Teile der Haut werden zunächst dargestellt (Epidermis, Dermis, Subcutis, Blutversor- 
gung, Hautinnervation, Drüsen, Haare). Es folgen auf 530 S. vergleichend morphologische Beschrei- 
bungen der Haut von Vertretern aller Säuger-Ordnungen (inklusive Monotremata und Marsupialia). 
Das letzte Kapitel behandelt auf 58 S. Adaptationen der Haut an terrestrische, arborikole, fliegende, 
grabende und aquatische Lebensweise sowie saisonale Variationen und kommunikative Bedeutung der 
Hautdrüsen. Das Literaturverzeichnis ist 64 S. stark und enthält neben russischen eine große Anzahl 
von Zitaten in vielen anderen europäischen Sprachen. Zahlreiche Tabellen und Abbildungen sind 
informativ und tragen zum Verständnis des Textes bei. 

Insgesamt liegt ein umfassendes Werk über die Haut der Säugetiere vor, das dem Laien und dem 
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Fachmann gleichermaßen sehr viel Information vermittelt, insbesondere über asiatische Arten, die in 
der westlichen Welt für Untersuchungen unzugänglich bleiben. Es scheint gesichert, daß dieses Buch - 
nicht zuletzt bedingt durch die englischsprachige Fassung - eine weite Verbreitung finden wird. 

D. Kruska, Kiel ' 


MEYER, H.; Rönss, M. (Hrsg.): Studium generale / „Mensch und Tier“. Vortragsreihe 
an der Tierärztlichen Hochschule Hannover im WS 1982/83. Hannover: Schaper 1984. 88 
S. DM 12,-. ISBN 3-7944-0133-6 


Das Büchlein enthält 6 Vorträge, die im Wintersemester 1982/83 ım Rahmen des Studiums generale an 
der Tierärztlichen Hochschule Hannover gehalten wurden. Durchweg namhafte Forscher berichten 
aus der Sicht ihres Faches über neue Forschungsergebnisse, die das Thema ‚Mensch und Tier‘ 
betreffen. Die Ausführungen von H.-J. Kunn über Phylogenetik des Menschen machen den komple- 
xen und dynamischen Charakter evolutiven Geschehens deutlich. Sie stützen sich nicht nur auf 
morphologische und palaeontologische Daten, sondern ziehen in breitem Umfang ontogenetische und 
verhaltensbiologische Befunde heran. Werkzeuggebrauch und -herstellung bei Menschenaffen und 
Kommunikationsmöglichkeiten (optische Symbole bei Pongiden, Lautsprache beim Menschen) wer- 
den in ihrer Unterschiedlichkeit und Vielschichtigkeit gewürdigt. 

K. ImMmELMmann (Menschliches und tierisches Verhalten) prüft sehr sorgsam, inwieweit Vergleiche 
zwischen tierischem und menschlichem Verhalten möglich sind, und welchen Nutzen eine verglei- 
chende Behandlung bringen kann. Im Mittelpunkt des Beitrages stehen Beispiele aus der Ontogenese 
des Verhaltens (Prägung). 

Über ‚Verständigungsweisen der Affen und des Menschen im Lichte der Hirnforschung‘, vor allem 
auf Grund von vergleichend-ethologischen und neurophysiologischen Untersuchungen handelt der 
Beitrag von D. Prooc, der durch seine Forschungen, vor allem an Sazmirı, unsere Kenntnisse sehr 
wesentlich erweitert hat und Neues zur Evolution und Ontogenese der Stimme und über die 
Beziehung von Verhaltensmechanismen zu bestimmten Hirnstrukturen beiträgt. 

Auf sehr breiter Grundlage gibt W. HERRE eine kritische Zusammenfassung zum Thema ‚Sprache‘ 
bei Tieren und Menschen. Der Begriff Sprache wird in diesem Zusammenhang sehr weit gefaßt im 
Sinne von ‚Verständigungssystemen‘ überhaupt. Der Autor hebt hervor, daß stammensgeschichtlich 
gesehen, außerordentlich viele differente Möglichkeiten im Tierreich realisiert sind, und Parallel- 
erscheinungen häufig die Deutung erschweren. Die Einmaligkeit der menschlichen Laut- und Gebär- 
densprache (Abstraktionsfähigkeit) und deren Beziehungen zur Hirnentfaltung werden gewürdigt. 
Die verschiedenen Verständigungssysteme bei Tieren und Menschen haben ihre Wurzel ın biologi- 
schen, artspezifischen Eigenschaften und sind mit Einpassung in eine bestimmte Umwelt eng 
korreliert, so daß Gefährdungen möglichst vermieden werden. Die weit verbreiteten phantastischen 
Angaben über abstrahierendes Denken bei Tieren werden zurückgewiesen. Die angeblichen Denklei- 
stungen von Pferden, Hunden, usw. werden als Dressur und Reaktion auf minimale Zeichengebung 
nachgewiesen. 

In bemerkenswerter Weise unterscheidet sich der Beitrag von E. GRÄSSER über ‚Verantwortung für 
das Tier aus christlicher Sicht‘ - ein durchaus diskussionswertes Thema - von den übrigen Aufsätzen 
durch die einseitige Behandlung, ohne daß dessen Grenzen, Möglichkeiten und Konsequenzen zur 
Diskussion gestellt werden. Das Thema hätte unter religiösen und ethischen Gesichtspunkten eine 
differenziertere Analyse verdient. 

Für den historisch Interessierten bietet der Aufsatz des Rechtshistorikers W. SELLERT, ‚Das Tier in 
der abendländischen Rechtsauffassung‘ eine Fülle von Angaben und Deutungen von der Antike bis 
zur Neuzeit. Behandelt werden im einzelnen die Problemkreise: Tierschutz; Schutz des Menschen vor 
dem Tier; das Tier als Herrschafts- und Rechtssymbol und als Objekt oder Subjekt rechtsritueller 
Praktiken. Von besonderem Interesse dürften die Berichte über die Auffassungen, ob das Tier eine 
Seele besitze, aus verschiedenen Zeitepochen sein. 

Die Beiträge des Bandes sind durchweg reich an Informationen und berichten zuverlässig jeweils 
über den modernen Wissensstand. Sie demonstrieren in ausgezeichneter Weise, daß auch im deutschen 
Sprachbereich Wissenschaftler durchaus befähigt sind, komplexe Sachverhalte klar in verständlicher 
Sprache für ein breites Publikum darzustellen. Wir wünschen dem übrigens sehr preiswerten 
Bändchen weite Verbreitung. D. STARcK, Frankfurt/M. 


ZXLL DE JoncG, C. G. van: Handbook of Canadian Mammals. Vol. 1. Marsupials and 
Insectivores. Ottawa: National Museum of Canada 1983. 210 pp., 35 figs., 4 plates, 23 
maps. Can. $ 19.95. ISBN 0-660-10328-1. 


Außer der zusammenfassenden, einbändigen Darstellung von BAnrFIELD: „Ihe Mammals of Canada“ 
und mehreren Veröffentlichungen über Säugetiere der einzelnen Provinzen gibt es nur ältere, 
revisionsbedürftige Abhandlungen über die Vielfalt kanadischer Mammalia. Daher ist ein modernes 
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Handbuch in 7 Bänden geplant; der erste Band liegt nun vor. Verfasser ist der Kurator der 
Säugetierabteilung am National Museum of Natural Sciences in Ottawa. Einer Übersicht am Anfang 
des Buches ist zu entnehmen, daß nur Vertreter aus 9 Ordnungen in Kanada auftreten. In diesem Band 
werden Marsupialia und Insektivoren abgehandelt. In herkömmlicher Weise sind Vermessungsmetho- 
den am toten Tier und an Skeletteilen vorangestellt, und vor der Beschreibung der Insektivoren-Arten 
findet sich ein ausführlicher Bestimmungsschlüssel mit zahlreichen Skizzen über Artkennzeichen von 
körperlichen Merkmalen. Die verschiedenen Arten werden nach folgendem gleichen Schema vorge- 
stellt: Wissenschaftliche, englische und französische Benennung, Synonyme, Typlokalıtät, äußere 
Maße und Gewichte, Schädelmaße, Beschreibung, Verbreitung, Systematik (Unterarten), Biologie 
(Habitat, Ernährung, Population, Reproduktion und Ontogenie), Referenzen. Außerdem ist jede Art 
in klaren Schädelzeichnungen und übersichtlichen Verbreitungsskizzen belegt. In Farbdarstellungen 
auf 4 S. sind bis auf 3 alle Spezies gegenübergestellt. In Kanada kommen 1 Vertreter der Didelphidae, 
16 der Soricidae und 6 der Talpidae vor. Ein Glossarium am Ende des Buches informiert über die 
wichtigsten Fachausdrücke und das 14seitige Literaturverzeichnis ermöglicht spezielle Vertiefungen. 
Das Buch kann allen Interessenten empfohlen werden. Es ist zu hoffen, daß auch die Folgebände bald 
erscheinen. D. Kruska, Kiel 


WALTHER, F. R.: Communication and Expression in Hoofed Mammals. Bloomington, 
Indiana 47405 USA: Indiana University Press 1984. 423 S., 145 Abb., US $ 40.63. 


Der Verfasser legt hiermit ein zusammenfassendes Werk über das Verhalten von Huftieren vor, in dem 
die einzelnen Verhaltensformen vergleichend bei allen Huftiergruppen betrachtet werden. Die meisten 
Erkenntnisse beruhen auf eigenen Untersuchungen in Zoo und freier Natur und werden durch 
zahlreiche Photos und Zeichnungen des Verfassers äußerst informativ illustriert. 

Die ersten vier Kapitel als theoretische Einführung in die Kommunikation und das Verhalten der 
Huftiere wenden sich in erster Linie an den interessierten Laien. Der Zoologe hätte sich diesen 
Abschnitt kürzer, dafür bei der Systematik im Anhang aber die Berücksichtigung neuerer Forschungs- 
ergebnisse gewünscht. Sehr übersichtlich sind die drei Tabellen über das Vorkommen von Markie- 
rungs-, Droh- und Dominanzverhalten bei den einzelnen Huftierarten. 

Alles in allem gibt das Buch einen guten zusammenfassenden Vergleich des Verhaltens innerhalb 
der Huftiere. J- LANGE, Berlin 


NiIckEL, R.; SCHUMMER, A.; SEIFERLE, E.: Lehrbuch der Anatomie der Haustiere. Bd. 
III. Kreislaufsystem, Haut und Hautorgane. 2. überarbeitete Aufl. von K.-H. HABER- 
MEHL, B. VOLLMERSHAUS und H. WILkens. Berlin und Hamburg: Paul Parey 1983. 659 S., 
439 Abb. DM 196,-. ISBN 3-489-65916-3. 


Von dem bewährten Lehrbuch der Anatomie der Haustiere liegt nunmehr der dritte Band, umfassend 
Kreislauf- und Integumentalorgane, in zweiter Auflage vor. Die Neuauflage ist, ohne nennenswerte 
Vergrößerung des Umfanges, gründlich in allen Teilen überarbeitet und auf den neuesten Stand 
gebracht. An Vollständigkeit, Genauigkeit und Qualität der Abbildungen kann das Werk kaum 
übertroffen werden. Die Darstellung der deskriptiven und topographischen Anatomie der Haussäuge- 
tiere wird in allen Abschnitten durch Einbeziehung der funktionellen Aspekte ergänzt. Hervorzuhe- 
ben ist die ausgewogene und moderne Darstellung der Organe der Immunabwehr (Thymus, Tonsil- 
len, Milz) im Zusammenhang mit dem Lymphsystem und die ausführliche Bearbeitung der integu- 
mentalen Anhangsorgane, besonders des Mammarapparates. Das Buch wird als umfassendes und 
zuverlässiges Lehrbuch und Nachschlagewerk nicht nur dem Veterinärmediziner unentbehrlich sein, 
sondern ist auch für Humanmediziner, Experimentalforscher und Biologen eine überaus wertvolle 
Hilfe. D. STArRcK, Frankfurt/M. 


Bökönyı, $S.: Animal Husbandry and Hunting in Tac-Gorsium. The Vertebrate Fauna 


of aRoman Town in Pannonia. Studia Archaeologica VIII. Budapest: Academiai Kiadö 
1984. 238 S., 50 Abb., zahlr. Tab. DM 83,-. ISBN 963-05-3152-6. 


Knochen von Haus- und Wildsäugetieren, die bei archäologischen Ausgrabungen freigelegt werden, 
haben in den zurückliegenden drei Jahrzehnten steigendes Interesse auch der Vor- und Frühgeschicht- 
ler gefunden, seit man sich bewußt wurde, daß solche Funde nicht nur für zoologisch-haustierkundli- 
che Fragestellungen Bedeutung haben, sondern auch wesentliche Aussagen zu wirtschafts- und 
kulturgeschichtlichen Problemen erlauben. So hat sich eine spezielle Arbeitsrichtung entwickelt, die 
Archäozoologie, deren führender Vertreter in Ungarn und einer der bedeutenden in Europa der Autor 
des vorliegenden Buches ist. Vorgelegt werden Ergebnisse von Untersuchungen an annähernd 50 000 
determinierten Knochenfunden aus einer in den ersten vier Jahrhunderten nach Christus bestehenden 
Stadt in Ungarn. Die Funde geben Auskunft über Art und Umfang der Haustierhaltung und über die 
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Bedeutung der Jagd für die Bewohner dieses Siedlungsplatzes. Solche und gleichgerichtete Arbeiten an 
Knochenmaterialien anderer Herkunft und Zeitstellung haben für die tiergeographisch orientierte 
Säugetierforschung deshalb besonderes Gewicht, weil sie allein in der Lage sind, Kenntnisse über die 
Verbreitung, über Arealverschiebungen und Größenschwankungen bei vor- und frühgeschichtlichen 
Säugetieren zu vermitteln. Das Buch gliedert sich in folgende Abschnitte: Einleitung, Beschaffenheit 
und Charakter der Knochenfunde, Faunenliste, Besprechung der einzelnen Haustiere und der 
wildlebenden Arten, Nutzung der Haustiere, Schlacht- und Zerlegungstechniken, pathologische 
Veränderungen und Schlußbetrachtung. Auf 75 S. werden - entsprechend ihrer großen Bedeutung - 
die Haustiere behandelt (97 % Fundanteil), von denen Rind, Schaf und Schwein den wirtschaftlich 
höchsten Stellenwert besaßen. In bemerkenswert hohen Anteilen sind auch Pferde (6,6 %) und Hunde 
(9,4 %) vertreten, desgleichen die Haushühner (4,3 %). Auf nur fünf Seiten werden die wildiebenden 
Arten besprochen, die durch 10 Säugetier- und Vogelspezies vertreten sind. Den höchsten Anteil unter 
den Säugetieren stellen Ur, Rothirsch und Hase. Die Vogelarten sind durch jeweils nur ganz wenige 
Knochen repräsentiert, desgleichen die Europäische Sumpfschildkröte, Hecht, Karpfen und Wels. 
Knapp die Hälfte der 238 S. umfassenden Dokumentation nehmen zahlreiche Tabellen mit den 
Mefßwerten ein, die ein ganz wesentlicher Bestandteil dieses Werkes sınd. Zahlreiche im Text 
eingestreute Tabellen, graphische Darstellungen und fotografische Abbildungen dienen rascher und 
übersichtlicher Information. Insgesamt gesehen liegt eine Dokumentation über die Haus- und 
Wildtierfauna der ersten nachchristlichen Jahrhunderte in Ungarn vor, in der zoologisch-haustier- 
kundliche und ökonomisch-kulturgeschichtliche Betrachtungsweisen gleichermaßen berücksichtigt 
werden. Das Buch ist ein wichtiger Beitrag zum besseren Verständnis frühgeschichtlicher Lebensweise 
im Einflußbereich des römischen Imperiums. H. REıcHsTein, Kiel 


FABER, J. J.; THORNBURG, K.L.: Placental Physiology. New York: Raven Press 1983. 208 
pp. US $ 41.-. ISBN 0-89004-978-5 


Die experimentelle Erforschung der Physiologie der Placenta des Menschen steht vor der sehr großen 
Schwierigkeit, daß Übertragung von Ergebnissen aus Tierversuchen auf den Menschen wegen der 
erheblichen Strukturunterschiede des Organs bei den einzelnen Gruppen der Eutheria unmöglich ist 
oder nur mit größter Vorsicht gezogen werden kann. Hinzu kommt, daß Struktur und Funktion in 
den rasch wechselnden Altersphasen der Placenta sich ändern können. Wegen der geringen Körper- 
größe sind zudem die kleinen Laborsäuger für subtile Versuche wenig geeignet. Hauptversuchstier für 
die Placentarphysiologie ist das Schaf, das im Bau der Placentarschranke erheblich vom Befund beim 
Menschen abweicht. 

Die Autoren des vorliegenden Buches sind sich dieser Problematik voll bewußt und besprechen die 
physiologischen Probleme kritisch und mit größter Vorsicht gegenüber Verallgemeinerungen. Einlei- 
tend werden Entwicklung und Bau der Placenta knapp aber übersichtlich und klar besprochen. Den 
elektronenmikroskopischen Befunden an der Placentarschranke wird besondere Aufmerksamkeit 
gewidmet. Dabeı wird klargestellt, welche Modifikationen die GROSSERsche Klassifikation der 
Placentartypen erfährt bei weitgehender Gültigkeit der Grundaussage. Der Hauptteil des Buches 
behandelt die Physiologie des Transportes und der Austauschvorgänge. Die endokrinen Funktionen 
der Placenta und die Bedeutung der Placentarschranke als immunologische Barriere bleiben ausge- 
klammert. Das Buch ist klar und gut lesbar geschrieben und vermittelt in knapper Form - ohne 
Erörterung der historischen Entwicklung — ein Bild des heutigen Wissensstandes. Es kann als 
Informationsquelle auch den Vertretern aus Nachbardisziplinen gute Dienste leisten. 

D. STARcK, Frankfurt/M. 


Die Praxis der 
Wildtierimmobilisation 


Herausgegeben von Hans-Heinrich M. 
Hatlapa, Großenaspe, und Dr. Henning 
Wiesner, München. Unter Mitarbeit von 
Dr. Erik Eriksen, Kopenhagen; Prof. Dr. 
Rudolf Fritsch, Gießen; Hans-Heinrich M. 
Hatlapa, Großenaspe; Dr. Angelika Mer- 
kel-Gottlieb, Freiburg i. Br.; Dr. Henning 
Wiesner, München. 1982. 96 Seiten und 16 
Tafeln; 75 Einzeldarstellungen in 47 Text- 
und Tafelabbildungen sowie 13 Übersich- 
ten und Tabellen. Laminiert 48,— DM 


Die Möglichkeit, Wildtiere auf Distanz zu 
immobilisieren, wird im Rahmen der Wild- 
tierforschung und Wildstandsbewirtschaf- 
tung wie in der Zoo- und Gehegepraxis im- 
mer häufiger genutzt. Dieses Verfahren, 
mit den nötigen Vorkenntnissen und hand- 
werklichen Fähigkeiten sachgemäß ge- 
nutzt, erweist sich als eine besonders scho- 
nende, Verluste und Schäden weitgehend 
vermeidende Einfangmethode. 


Über die verfügbaren Geräte, geeigneten 
Medikamente und ihre angemessene, für 
den Erfolg ausschlaggebende Anwendung 
unterrichtet der vorliegende, von erfahre- 
nen Praktikern und Fachleuten heraus- 
gegebene Leitfaden. 


Nach einem Rückblick auf die Entwicklung 
der Distanz-Immobilisierung werden die 
Injektionssysteme und Beschußgeräte, ihre 
Technik und Handhabung besprochen und 
die Immobilisierungsmittel im Hinblick auf 
Wirkungsweise, Kombinationsmöglichkei- 
tten und ihre Gefahren für den Menschen 
vorgestellt. Spezielle Ausführungen zur 
medikamentösen Immobilisierung zahlrei- 
cher europäischer wie einiger in Gehegen 
gehaltener überseeischer Wildarten be- 
rücksichtigen neben den Beschußzonen vor 
allem Dosierung und Wirkungsverlauf der 
jeweils zur Verfügung stehenden Mittel. 


Tabellarische Übersichten praxiserprobter 
Medikamenten-Dosierungen und -Kombi- 
nationen, ein Glossar häufig gebrauchter 
Fachausdrücke, kapitelbezogene Literatur- 
hinweise sowie ein Medikamenten- und ein 
Geräte-Herstellerverzeichnis vervollstän- 
digen den mitüber vierzig Photos ausgestat- 
teten Ratgeber. 
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Das klassische Werk 


über dıe Anatomie 
der Wirbeltiere 1 


Dieses anschauliche Werk ist vor allem für Studenten der 
Biologie, der Medizin und verwandter Studienrichtungen 
gedacht; es gibt aber auch den Spezialisten aufengeren 
Forschungsgebieten der Biologie zuverlässige Grundlagen für 
ihre wissenschaftliche Arbeit. Darüber hinaus wendet es sich an 
jeden, der am Beispiel der Wirbeltieranatomie die wundervolle 
Mannigfaltigkeit der Organismen zu verstehen sucht. 

% Alfred Sherwood Romer / Thomas S. Parsons: Vergleichende 
Anatomie der Wirbeltiere. Aus dem Amerikanischen übersetzt 
und bearbeitet von Hans Frick. Mit einem Geleitwort von 


Dietrich Starck. 5., neubearbeitete und erweiterte Auflage. 1983. 
639 Seiten mit 1310 Einzeldarstellungen, davon 123 farbig, 


in 435 Abbildungen. Kunststoff 98,- DM 


Verlag Paul Parey 
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